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En el siguiente proyecto se evaluó el impacto metabólico en raíces, así como los efectos 
en el crecimiento y nutrición, generados durante la simbiosis micorrízica entre 
Rizophagus irregularis y plantas de tomate (Solanum lycopersicum cv Castelmart) 
alteradas en su contenido endógeno de ácido jasmónico (AJ) mediante análisis de 
espectrometría de masas y la realización de perfiles metabólicos. Se emplearon tres 
distintos fondos genéticos de tomate: silvestres (WT), transgénicas (PS) con 
sobreproducción de AJ y mutantes (spr2) con déficit en el contenido de dicha 
fitohormona. Respecto al desarrollo y rendimiento vegetal, en general, sea mayor o menor 
el contenido, las alteraciones en la concentración de AJ repercuten negativamente sobre 
diversos parámetros del crecimiento de la planta, incluyendo altura aérea, longitud se las 
raíces y peso fresco. Por otro lado, la acumulación de AJ en el tejido vegetal promueve el 
establecimiento de la simbiosis, como se observó en plantas PS un mayor grado de 
frecuencia e intensidad de micorrización y abundancia arbuscular, en contraste con 
mutantes spr2, cuales mostraron menor porcentaje en las tres mediciones. En cuanto al 
impacto metabólico, los espectros analizados revelaron una clara diferenciación entre 
plantas control y micorrizadas, donde la presencia del hongo reduce mayormente a 
metabolitos intermediarios de las rutas biosintéticas de fenilpropanoides, flavonoides y 
carotenoides; mientras que, en menor grado, aumentan los compuestos involucrados en el 
metabolismo del carbono. En general, se concluye que el establecimiento de la simbiosis 
“apaga” el metabolismo radicular en tomate, fomentando específicamente el metabolismo 
energético alcanzando niveles por encima de los observados en las plantas control, 
fenómeno probablemente vinculado a la transferencia de compuestos fotoasimilados 
hacia el hongo, el cual representa un sumidero de carbono. Asimismo, en este trabajo se 
descarta la participación del AJ sobre los efectos metabólicos en las raíces de S. 






In the following project the impact on metabolic fluxes in roots is assessed, as well as the 
growth and nutrition effects originated during the mycorrhizal symbiosis between 
Rizophagus irregularis and tomato plants (Solanum lycopersicum cv Castelmart) with 
altered jasmonic acid (JA) levels through mass spectrometry analysis and metabolic 
profiling. Three genetic backgrounds were used: wild-type (WT), transgenic line (PS) 
with overproduction of JA and mutants (spr2) with JA deficiency. Regarding plant 
development, the results show that any alteration on JA content, be it higher or lower, 
affect negatively several growth parameters, including aerial height, root length and fresh 
weight. On the other hand, higher levels of JA in the plants tissue promotes the 
establishment of the symbiosis, as observed in PS plants with higher rate of mycorrhizal 
frequency and intensity, as well as greater arbuscular abundance; in contrast, spr2 mutants 
showed lower rates for those three measurements. With respect of the metabolic effects, 
the analyzed spectra revealed a clear difference between control and mycorrhizal roots, 
where the presence of the fungus mainly reduces metabolites involved in the biosynthetic 
routes of phenylpropanoids, flavonoids and carotenoids; while augmenting, on a lesser 
extent, the accumulation of compounds linked to carbon metabolism. In general, it seems 
that the establishment of the symbiosis “shuts down” the radicular metabolism, only 
promoting the energetic metabolism, likely due to the transfer of photoassimilates to the 
mycorrhizal fungus, which represents a carbon sink. Additionally, in this research, the 
participation of JA on the metabolic alterations of mycorrhizal tomato roots is dismissed, 






En ambientes naturales, las plantas se encuentran continuamente expuestas a condiciones 
ambientales adversas de origen tanto biótico como abiótico, como lo son patógenos, 
temperaturas extremas, desequilibrios de nutrientes, salinidad y sequías, los cuales 
representan un impacto negativo en la supervivencia, desarrollo y productividad de la 
planta (Ruiz et al. 2015). En respuesta a estas causas de estrés, las plantas han elaborado 
un conjunto de estrategias sofisticadas para protegerse contra dichos agentes, una de ellas 
siendo la habilidad de su sistema radicular de formar asociaciones micorrízicas (Song et 
al. 2015).  
Estas asociaciones se establecen entre las raíces de las plantas y un grupo de hongos 
endosimbiotes pertenecientes al filo Glomeromycota. Dichos hongos conforman las 
micorrizas arbusculares (MA) y son capaces de establecer una interacción íntima con las 
raíces de la mayoría de las especies de plantas terrestres (Heckman et al. 2001). La 
simbiosis entre plantas y hongos micorrízicos arbusculares se caracteriza por el 
intercambio bidireccional de sustancias, donde compuestos fotoasimilados son 
transportados hacia el hongo y nutrientes minerales son aportados a la planta (Schweiger 
y Müller 2015). El principal macronutriente aportado por MA es el fósforo (Gerlach et al. 
2015), asimismo la asimilación de nitrógeno es facilitada por MA bajo condiciones 
ambientales específicas (Fellbaum et al. 2012). La presencia de MA se caracteriza por la 
presencia una red de micelio extra radical en el suelo que permite a la planta adquirir tanto 
nutrientes como agua que su propio sistema radicular no podría obtener (Song et al. 2015).  
Para el establecimiento y correcto funcionamiento de la simbiosis se requiere de un alto 
grado de coordinación entre ambas partes, implicando intercambio de señales que derivan 
en el reconocimiento mutuo (Bucher et al. 2014). El diálogo molecular durante el estado 
pre-simbiótico inicia con la exudación de estrigolactonas en la rizosfera por la planta 
huésped, moléculas cuales son detectadas por el hongo MA estimulando su desarrollo 
hifal y ramificación (Ruiz et al. 2015). De manera recíproca, el hongo MA produce 
señales difusibles, incluyendo lipoquitooligosacaridos (Myc-LCOs) y 
quitooligosacaridos (Myc-COs), que activan respuestas en las raíces del hospedero a nivel 
molecular, celular y de desarrollo (Laparre et al. 2014).  
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Posterior a la colonización de las raíces por MA, la interacción modifica el crecimiento y 
desarrollo de la planta ejerciendo múltiples efectos fisiológicos, en especial debido a la 
aportación de nutrientes minerales, el establecimiento de un sumidero o poza de carbono 
adicional y efectos en la resistencia de la planta contra estrés de origen biótico y abiótico 
(Smith et al. 2010); todos los resultados mencionados son reflejo de los perfiles de 
metabolitos (Fester et al. 2011). La respuesta sistémica de la planta ante la simbiosis altera 
la concentración y diversidad de carbohidratos, proteínas y aminoácidos en hojas 
(Schweiger y Müller 2015), igualmente modifica metabolitos secundarios como 
isoprenoides, compuestos fenólicos, ácido gálico y derivados de antraquinonas (Toussaint 
et al. 2007). En general, el fitometaboloma es un sistema altamente dinámico en su 
composición química, en el cual los hongos micorrízicos arbusculares ofrecen un sistema 
adecuado para la investigación de la especificidad de respuestas metabólicas (Schweiger 
et al. 2014), principalmente debido a su capacidad de modificar el metaboloma de la 
planta mediante la adsorción de nutrientes y agua (Parniske 2008).   
Diversas fitohormonas, incluyendo ácido jasmónico, ácido salicílico, auxinas y 
giberelinas, están involucrada en la formación, regulación y funcionamiento de las MA 
(Gutjahr y Paszkowski 2009). De manera natural, el ácido jasmónico y salicílico 
desencadenan en la planta cascadas de señalización para la expresión de mecanismos de 
defensa ante un ataque (Kim et al. 2014). De manera similar, esta inducción de defensas 
ocurre indirectamente por los hongos MA posterior a su establecimiento en el sistema 
radicular (Schweiger y Müller 2015), confiriéndole al organismo vegetal una mayor 
eficiencia y rapidez en las respuestas celulares ante ataques por insectos herbívoros, 
patógenos o estrés abiótico.  
En la agricultura, las micorrizas arbusculares son de suma importancia ya que mejoran 
los valores nutrimentales del producto y aumentan el rendimiento de los cultivos 
(Schweiger et al. 2014) siendo utilizadas principalmente como biofertilizantes. 
Adicionalmente, representan un ahorro económico al modular la resistencia la planta ante 
plagas y estrés abiótico, evitando asimismo el uso de plaguicidas químicos y 
contribuyendo en los ciclos globales del fósforo y el carbono (Parniske 2008), haciendo 
del cultivo una práctica sustentable. En esta industria destaca el tomate (Solanum 
lycopersicum), que es la segunda hortaliza de mayor importancia económica en el mundo 
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debido a su consumo humano y ocupa en México el primer lugar en volumen de 
exportaciones a nivel mundial (SAGARPA 2018). Por este motivo, además de sus 
características propias como periodos cortos de crecimiento, genoma secuenciado, 
colección de mutantes, rutas metabólicas conocidas y su facilidad de formar asociaciones 























I. Beneficios de la simbiosis micorrízica arbuscular 
Las asociaciones mutualistas de micorrizas arbusculares (MA) formadas entre especies 
de hongos endosimbiontes del filo Glomeromycota y las raíces de la gran mayoría de las 
plantas terrestres se han estudiado ampliamente debido a sus atributos en la mejora 
nutricional de ambos organismos. La interacción de MA favorece el crecimiento y 
desarrollo de la planta involucrada debido a sus efectos fisiológicos, principalmente la 
aportación de nutrientes minerales por parte del hongo, así como la adición de una poza 
o sumidero de carbono anexo al sistema radicular vegetal y la resistencia contra factores 
tanto bióticos como abióticos (Smith et al. 2010).  
La formación de micorrizas arbusculares representa para una gran ventaja la planta 
huésped en su fisionomía y desarrollo global. Esta interacción planta – hongo determina 
a primera mano la salud de la planta misma y la fertilidad del suelo, teniendo un impacto 
directo en el desarrollo de la comunidad vegetal, en los ciclos de los nutrientes, la 
disponibilidad de agua y la productividad sobre la superficie (Jeffries et al. 2003). El 
efecto más evidente de la simbiosis es referente al tamaño, altura y frondosidad de la 
planta. La inoculación con esporas de MA de la familia Glomeaceae resultan en un 
aumento de 104% en la biomasa de la planta huésped, 23% en el caso de Gigasporaceae 
y 22% con Acaulosporaceae; no obstante, la mayor contribución en la biomasa vegetal es 
concedida por la especie Rizophagus irregularis, concediendo un 419% de incremento en 
comparación con plantas control no inoculadas (Hart y Reader 2002). De manera 
consistente, la micorrización por Funneliformis mosseae, Glomus claroideum y R. 
irregularis en distintas plantas huésped provocan un efecto positivo en la producción de 
biomasa vegetal (Jansa et al. 2008), concretando que el suministro de nutrientes por parte 
del hongo es un factor fundamental para el incremento de materia orgánica vegetal. La 
absorción de fósforo muestra un patrón similar al del crecimiento, con niveles elevados 
en presencia del endosimbionte. Se ha registrado un aumento de hasta 17.2 ± 3.2 % en el 
contenido total de dicho nutriente (Hart y Reader 2002), aunque, en comparación con la 
biomasa, este efecto varía acorde a la especie micorrízica. Otro beneficio radica en el 
valor nutrimental de los frutos. Análisis químicos de nutrientes y metabolitos secundarios 
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en frutos de tomate (Solanum lycopersicum L.) inoculados con MA revelan mayor 
concentración de minerales – en particular fósforo (P), nitrógeno (N) y cobre (Cu) –, así 
como antioxidantes, carotenoides y compuestos involucrados en su sabor, principalmente 
azúcares, ácidos y otros compuestos volátiles (Hart et al. 2014). Igualmente, en el mismo 
estudio demostraron un aumento del 34% en la producción de frutos en plantas 
micorrizadas. En cuanto a la salud vegetal, la simbiosis le otorga o mejora su resistencia 
ante amenazas bióticas y abióticas. Se ha registrado una reducción significativa en el 
proceso infectivo de enfermedades vinculadas a patógenos del suelo dado el 
establecimiento de la micorriza, incluyendo entre ellos Phytophtora, Aphantomyces, 
Fusarium, Verticillium, Erwinia carotovora y Pseudomonas syringae (Jeffries et al. 
2003). Asimismo, se ha observado una mayor tolerancia ante condiciones climáticas y 
ambientales adversas como sequías, salinidad, inundaciones, toxicidad por metales 
pesados, suelos deficientes e insolación, donde la micorriza ayuda a contrarrestar o 
mitigar el impacto negativo consecuente (Ruiz-Lozano et al. 2012; Bárzana et al. 2012; 
Augé et al. 2015). Estos numerosos beneficios mencionados y su diversidad de 
aplicaciones potenciales hacen de las micorrizas arbusculares un área de interés científico.  
II. Estudio de los efectos de la simbiosis mediante perfiles metabólicos 
Los efectos de la simbiosis MA pueden ser evaluados a través de perfiles de metabolitos 
polares y de tamaño pequeño (Pozo y Azcón 2007), en los cuales se identifican 
incrementos o disminuciones en la concentración de diversos compuestos a nivel 
sistémico. La composición elemental, también llamada ionoma, de una planta puede 
explicar hasta el 85% de variaciones en su crecimiento (Prinzenburg et al. 2010). Estudios 
metabólicos durante la simbiosis micorrízica revelan una clara alteración en los niveles 
de compuestos pertenecientes al metabolismo primario y secundario de la planta. Entre 
las categorías de moléculas reguladas, las principales afectadas son aquellas involucradas 
en las reacciones de fotosíntesis, en el metabolismo de carbohidratos, metabolismo de 
lípidos, glucólisis y en el metabolismo de aminoácidos, así como una amplia gama de 
metabolitos secundarios (Liu et al. 2007). Perfiles metabólicos realizado durante la 
asociación con R. irregularis muestran una regulación positiva de diversas rutas 
biosintéticas, destacando las rutas de síntesis de flavonoides, isoflavonoides, 
fenilpropanoides, clorofila y porfirinas (Aliferis et al. 2015). Este aumento de los 
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metabolismos primarios y secundarios también ha sido observada en Medicago truncatula 
en simbiosis con la misma especie de hongo, resaltando modificaciones en el metabolismo 
de aminoácidos, en específico del ácido glutámico, ácido aspártico y asparagina, así como 
ácidos grasos, principalmente ácido oleico y palmítico; asimismo metabolitos secundarios 
como ciclohexanona y derivados de micorradicina pertenecientes al metabolismo de los 
apocarotenoides, al igual que daidzeina, ononina y malonilononina correspondientes a 
isoflavonoides (Fester et al. 2011). De manera similar, la inoculación combinada de F. 
mosseae y R. irregularis en cultivos de cebada afecta el contenido de carbohidratos y 
aminoácidos libres en toda la planta, identificando además una reducción en la 
concentración de sacarosa, almidón, glutamina, alanina, leucina y oxoglutarato (Kogel et 
al. 2009). Extractos de plantas de maíz en simbiosis con micorrizas arbusculares denotan 
una reducción general en el metabolismo de aminoácidos, mayormente en la 
concentración de prolina, aunque una significativa acumulación de azúcares solubles 
reducidos, proteínas solubles y ácidos orgánicos, así como de metabolitos inducidos por 
estrés (Sheng et al. 2011). Adicionalmente, tal efecto negativo en el contenido de ácidos 
orgánicos ha sido reportado en varias especies como Lotus japonicus, Oryza sativa y S. 
lycopersicum (Sánchez et al. 2008; Rivero et al. 2015). La disminución de ácidos 
orgánicos puede estar ligada a rutas del catabolismo central, como lo están el ácido 
málico, ácido cítrico y ácido succínico, al metabolismo de aminoácidos, incorporando al 
ácido glutámico, ácido aspártico, glicina, asparagina, ácido 4-amino-butanoico y ácido 2-
metil-malico, al metabolismo de ácidos grasos, principalmente por el ácido 
octadecanoide, al metabolismo de carbohidratos o al metabolismo de ácido ascórbico 
(Fester et al. 2011).  
En cuanto a la concentración sistémica de nutrientes minerales, también se observan 
fluctuaciones derivadas del establecimiento del hongo MA. Análisis de fringerprint 
metabólico mediante espectrometría de masas con plasma acoplado inductivamente (ICP-
MS) muestra un alza en los niveles de fósforo, sulfuro y zinc, mientras que el contenido 
de manganeso cobre y litio de reducen en Zea mays ante el establecimiento de la simbiosis 
(Gerlach et al. 2015). En el mismo estudio se demostró un incremento significativo en el 
contenido global de carbono en la planta, lo cual los autores vinculan con la redistribución 
de los pools metabólicos incluyendo carbohidratos y aminoácidos. De igual modo, Kogel 
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y colaboradores (2009) demostraron que existe un aumento en la concentración de 
diversos intermediarios fosforilados en plantas micorrizadas, indicando de forma 
indirecta el mejoramiento en la disponibilidad de fósforo concedida por el hongo. Dicha 
acumulación general de nutrientes sigue un patrón de distribución elemental que no varía 
entre plantas control y aquellas micorrizadas, señalando que la translocación de los 
elementos a los diferentes órganos y tejidos vegetales ocurre bajo el control de la planta 
huésped (Gerlach et al. 2015).  
Por otro lado, múltiples investigaciones han identificado una clara acumulación de 
diversos compuestos de defensa durante la simbiosis. De entre los primeros estudios en 
el tema, análisis de inmublot y ensayos de actividad demostraron altos niveles en la 
expresión de proteína relacionadas con patogénesis (PRs) en plantas de tabaco, donde la 
presencia del endosimbionte provocaba la acumulación de las proteínas PR-1a, PR-3, PR-
Q(prm1), PR-4 y PR-5 (Vierheilig et al. 1996). Análisis más recientes de transcriptómica 
y metabolómica en Medicago truncatula micorrizadas revelan que existe una inducción 
sistémica en la expresión de numerosos genes de defensa posterior al establecimiento del 
hongo, acompañado de una agregación de diversos metabolitos secundarios, incluyendo 
terpenoides y alfa- y beta-amirinas; estos resultados apoyan la respuesta vegetal 
micorriza-específica de priming (Leitner 2010). Resultados similares han sido publicados 
por Strack et al. (2003) y Gerlach et al. (2015), quienes describen el aumento generalizado 
en el espectro de terpenoides vegetales en distintas especies. Por otra parte, datos 
experimentales acerca del patrón de acumulación de ácido jasmónico (AJ) en plantas 
micorrizadas reportan una elevación en su concentración en algunos estudios (Hause et 
al. 2015; Meixner et al. 2005) y en otros casos no se observa una variación en comparación 
con su control (Riedel et al. 2008). Específicamente en tomate, se ha demostrado que la 
simbiosis MA genera un efecto positivo en la concentración de dos compuestos activos 
del grupo de las oxilipinas, el ácido 13-hidroperóxido linoléico y el ácido 12-
oxophitodienoico, ambas moléculas siendo intermediarias en la biosíntesis de ácido 
jasmónico (León et al. 2012). Estos hallazgos concuerdan con los resultados previos en 
análisis por microarreglos de extractos de raíz de tomate micorrizado, indicando una 
fuerte regulación positiva en genes que codifican para las enzimas LOXA y AOS3, las 
cuales participan directamente en el metabolismo 9-LOX de oxilipinas (García-Garrido 
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et al. 2010; López-Ráez et al. 2010). Los jasmonatos pertenecen al grupo de metabolitos 
lipídicos de las oxilipinas, por lo tanto, su estudio contribuye a elucidar el comportamiento 
del AJ de manera indirecta.  
III. Las modificaciones metabólicas varían según el órgano vegetal  
A pesar de que la modificación en el fitometaboloma ocurre a nivel sistémico, algunos de 
los efectos en el metabolismo de la planta y sus reacciones fisiológicas ante micorrizas 
arbusculares varían acorde al órgano que se utiliza para su medición. Análisis 
cuantitativos y cualitativos de metabolitos mediante espectrometría de masas acoplada a 
cromatografía de gases (GC-MS) de Z. mays revelaron un aumento significativo en la 
concentración de fósforo en plantas micorrizadas, específicamente en hojas 
completamente desarrolladas (Gerlach et al. 2015). El patrón de distribución de dicho 
nutriente suministrado por el hongo responde a una movilización de hojas en senescencia 
a aquellas con crecimiento activo; incluso, en la lámina foliar se ha reconocido un 
gradiente horizontal de fósforo con una concentración creciente de la punta a la base, es 
decir, del tejido joven al más maduro (Calderon-Vázquez et al. 2011). En hojas de Salix 
purpurea se ha observado un efecto directo de la micorrización en el metabolismo 
primario, con un alto incremento en gran diversidad de monosacáridos y reducción en la 
abundancia de alcoholes de azúcar (Aliferis et al. 2015). Por otro lado, el contenido de 
ácidos orgánicos tiende a descender en los tejidos foliares. Estudios de diversas especies, 
entre ellas Plantago laceolata, P. major, Veronica chamaedrys, M. truncatula y Poa 
annua, en estado de simbiosis micorrízica revelaron una notable disminución en ácidos 
orgánicos en hojas, destacando el citrato, malato y fumarato, y con menor afectación el 
succinato e isocitrato (Schweiger et al. 2014). Mismos resultados han sido publicados por 
Fester et al. (2011), donde la concentración de ácidos orgánicos como ácido malónico, 
eritrónico, ascórbico, hexadecanoico, cítrico y málico se vio influenciada negativamente 
en hojas de L. japonica micorrizada. Asimismo, el mismo estudio reportó una 
disminución en aminoácidos, principalmente prolina, asparagina y triptófano. En el caso 
particular del tomate, la inoculación con MA conlleva una intensificación en las 
actividades de las enzimas β-1,3-glucanasa, quitinasa, fenilalanina amonio-liasa (PAL) y 
lipogenasa (LOX) en el tejido foliar, contribuyendo a la activación de defensas del 
denominado estado priming (Song et al. 2015). Por otro lado, se ha demostrado existe un 
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efecto de regulación negativa en el contenido de antocianinas en hojas debido a la 
asociación con hongos MA, identificando dos metabolitos correspondientes en su 
biosíntesis, quercetina e isohamnetina, con menores concentraciones que las plantas 
control (Gerlach et al. 2015). Dicho hallazgo resulta interesante, ya que la acumulación 
de antocianinas está relacionada con condiciones de deficiencia de fósforo (Devaiah et al. 
2009), evento que es compensado por el flujo de nutrientes por parte de la micorriza. 
Asimismo, estudios de espectroscopía de resonancia magnética nuclear (NMR) de 
extractos foliares durante micorrización con R. irregularis revelaron un incremento en 
diversos metabolitos secundarios relacionados con respuestas de defensa (Aliferis et al. 
2015). En esta investigación se identificaron tres rutas metabólicas potenciadas por la 
simbiosis: ruta biosintética de fenilpropanoide (participación en respuestas de defensa), 
ruta biosintética de α-linolato (relacionado con la producción de jasmonatos), y la ruta 
biosintética de flavonoides e isoflavnoides (involucrados en respuestas de estrés biótico 
y abiótico). De manera similar, en S. lycopersicum se ha registrado un alza en la 
concentración de proteínas relacionadas con patogénesis PR1, PR2 y PR3, así como una 
inducción en la expresión de genes de defensa LOX, AOC y PAL (Song et al. 2015).  
Además de las hojas, otro órgano cual muestra un comportamiento metabólico particular 
durante la simbiosis son los frutos. El establecimiento de F. mosseae en el sistema 
radicular de plantas de tomate deriva en un mayor rendimiento del cultivo, donde la 
producción de flores fue significativamente mayor que las plantas en condiciones control 
y hasta un 223% de aumento en el número de frutos cosechados (Salvioli et al. 2013). 
Estos investigadores realizaron asimismo un análisis transcriptómico resaltando los 
procesos metabólicos alterados por la simbiosis. Entre ellos, el más fuerte incremento 
correspondía al metabolismo del ácido carboxílico, en particular la reacción de catálisis 
para la síntesis de histamina; otro aumento se mostró en la enzima de acil-transferasa la 
cual cataliza los pasos finales de la producción de ésteres. Los procesos de fotorespiración 
y biosíntesis de azúcares UDP respondieron negativamente dada la simbiosis, vinculados 
con la ruta de fotorespiración y síntesis de la pared celular respectivamente. En el mismo 
orden de ideas, un análisis distinto de la composición metabólica de frutos de S. 
lycopersicum reportó un efecto intensificado de la simbiosis en los procesos de 
fotosíntesis, fotosíntesis luminosa, enlace proteína-cromóforo y procesos de oxido-
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reducción, y, en menor manera, procesos de respuesta a estímulos bióticos, transporte 
transmembrana y metabolismo de carbohidratos (Zouari et al. 2014). Igualmente, en dicho 
estudio se evaluó la evolución del contenido de aminoácidos en la etapa de maduración 
del fruto, donde se observó un 68% de incremento en tomates micorrizados, en específico 
en los contenidos de asparagina, glutamina y glutamato. En suma con ello, análisis de 
regulación génica sobre los frutos de tomates revelan una intensificación del metabolismo 
con tendencia hacia los procesos de fotosíntesis y fotorespiración en presencia de MA 
(Fiorilli et al. 2009).  
Respecto al impacto de la simbiosis micorrízica arbuscular (SMA) sobre el metabolismo 
en las raíces de la planta huésped, diversos estudios reflejan modificaciones específicas 
para este órgano. Un análisis dirigido para carbohidratos, aminoácidos, carboxilatos, 
intermediarios fosforilados, antioxidantes y otros metabolitos en cebada (Hordeum 
vulgare) varían en concentraciones conforme al origen del extracto entre raíces, extremo 
de las raíces, coleóptilo, hipocótilo y hojas (Kogel et al. 2010). En extractos metanólicos 
de raíces de M. truncatula procesados por GC-MS se observa una diferencia en 
abundancia hasta diez veces mayor de propionil- y butiril-carnitina en aquellas 
micorrizadas en comparación con las plantas control (Laparre et al. 2014). Un estudio 
extenso sobre el perfil metabólico en raíces de S. lycopersicum en asociación con R. 
irregularis y/o F. mosseae llevado a cabo por Rivero y colaboradores (2015), elucida 
múltiples modificaciones metabólicas en dicho tejido. Se identificaron un total de 1,876 
compuestos en total, a partir de los cuales se identificaron aquellos con mayor influencia 
y su papel en la fisiología de la planta. El mayor impacto de la simbiosis fue sobre el 
metabolismo primario, principalmente en el metabolismo de aminoácidos y de azúcares, 
demostrado a través de las fluctuaciones de cuantiosos ácidos carboxílicos y 
tricarboxílicos. Fenilalanina, triptófano, tirosina, glutamato, aspartato y 
leucina/isoleucina se encontraron en menor cantidad en raíces micorrizadas; mientras que 
metabolitos derivados de cisteína, lisina, alanina, fenilalanina, tirosina y glutamina fueron 
acumulados. En concreto, el incremento de glutamato y aspartato ha sido ya reportado en 
raíces de M. truncatula y O. sativa (Govindarajulu et al. 2005; Pozo y Azcón 2007; 
Schliemann et al. 2007). Cabe destacar que la fenilalanina y tirosina son los aminoácidos 
que primordialmente generan ácidos fenólicos y sus derivados (Smith et al.2010); no 
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obstante, compuestos intermediarios del metabolismo de fenoles, como ácido ferúlico, 
alcohol cumarílico y coniferílico, eran más abundantes en raíces micorrizadas, sugiriendo 
la estimulación de la reorganización de componentes de la pared celular dado el 
establecimiento del hongo. De manera similar, se ha demostrado que la inoculación en 
tomate con Glomus versiforme provoca un aumento del 20.8% en el contenido de fenoles 
simples y 17.8% de fenoles complejos (Zhu et al. 2004). Asimismo, en raíces simbiontes 
se identificaron altos niveles de 11 compuestos correspondientes a derivados del ácido α-
linoléico, quienes participan en la sección de la ruta de oxilipinas que conduce la 
biosíntesis de ácido jasmónico (Rivero et al. 2015). Este resultado se opone a lo reportado 
por León et al. (2012), cuyo análisis de patrones de expresión génica en raíces de tomate 
inoculadas con R. irregularis reconoce tres genes relacionados con el metabolismo 9-
LOX de oxilipinas, LOXA, AOS3 y LeDES, significativamente reducidos en su expresión 
durante la micorrización. Además de las moléculas mencionadas, se ha registrado que 
existe una evidente acumulación de lisofosfatidilcolina (LPC) en raíces de S. 
lycopersicum, compuesto que induce la expresión del gen LePT4 cual codifica para 
transportadores de fosfatos específicos de la simbiosis MA (Bucher et al. 2009). También 
se ha revelado que las micorrizas arbusculares alteran el metabolismo de lípidos en el 
tejido radicular. Dos compuestos de acil-carnitinas, propiamente el butiril-carnitina y 
propionil-carnitina, comúnmente asociados al metabolismo lipídico, suben en abundancia 
en raíces de M. truncatula en simbiosis con R. irregularis (Laparre et al. 2014), aunque 
en tomate poco ha sido elucidado en su referencia. Adicionalmente, un efecto en común 
en las raíces de distintas especies vegetales es la activación de la ruta de metileritriol-
fosfato y biosíntesis de carotenoides, derivando en la formación de los apocarotenoides 
ciclohexanona y micorradicina, este último siendo el responsable de la coloración 
amarilla característica de raíces micorrizadas (Strack y Fester 2006). En resumen, la 
selección de porción vegetal a analizar debe hacerse bajo la consideración de que los 
metabolitos registrados revelarán una modificación metabólica que puede representar 
diferentes rutas metabólicas, y, por lo tanto, distinto papel en la fisiología de la planta.  
IV. Los efectos de la simbiosis son especie-específico 
Al igual que el órgano vegetal del cual se evalúa su perfil metabólico, otro factor que 
influye en las alteraciones metabólicas y su intensidad, procedentes de la simbiosis, es la 
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especie de hongo MA que coloniza a la planta, así como la especie de planta huésped. Por 
un lado, algunos científicos postulan que la ocurrencia y abundancia de especies 
vasculares en una comunidad en particular dependen de la presencia de una o varias 
especies de hongos MA (Allen et al. 1995; Van der Heijden et al. 2005), mientras que 
otros estudios difieren declarando a la especie vegetal como la responsable de la 
composición de la comunidad micorrízica arbuscular (Johnson et al. 2003).  Schweiger et 
al. (2014) llevaron a cabo un estudio de la transición metabólica posterior a la inoculación 
con R. irregularis en hojas de cinco especies. Demostraron que el contenido total de 
fósforo no variaba significativamente entre las especies, mas la concentración de otros 
nutrientes, carbono y nitrógeno, era distinto en cada una, siendo mayor en V. chamaedrys. 
Asimismo, en su análisis no-dirigido uHPLC-ToF-MS de los extractos foliares 
reconocieron 850 señales comunes en todas las plantas, correspondientes a un 
“metaboloma núcleo”, representando los siguientes porcentajes de los metabolismos de 
cada especie: 23% para P. lanceolata, 29% P. major, 18% para V. chamaedrys, 39% para 
M. truncatula y 45% para P. annua. No obstante, otros compuestos fueron identificados 
especie-específico; por ejemplo, manitol fue únicamente detectado en V. chamaedrys, 
polioles cíclicos y ononitol se encontraron sólo en M. truncatula y sorbitol en ambas 
especies del género Plantago. También revelaron diferencias cuantitativas que responden 
a una clara separación entre la respuesta en dicotiledóneas y monocotiledóneas, donde las 
primeras mostraron una notable disminución de aminoácidos y ácidos orgánicos, mientras 
que en monocotiledóneas aumentó la concentración de ambas sustancias. A pesar de que 
este estudio provee evidencia de una clara variación acorde a la especie vegetal 
micorrizada, distintas investigaciones han elucidado modificaciones específicas según el 
hongo que coloniza. Un análisis de espectrometría de masas por ionización en electro-
espray acoplado a cromatografía líquida (LC-ESI-MS) de raíces de tomate demostró una 
evidente segregación en los efectos metabólicos producidos por R. irregularis y F. 
mosseae (Rivero et al. 2015). Colectaron datos de 1876 señales, de las cuales 300 eran 
acumuladas diferencialmente en raíces micorrizadas, 85 únicamente aparecían ante la 
presencia de F. mosseae y 35 específicas para R. irregularis, sugiriendo un impacto 
metabólico más potente con la primera especie. Entre las señales identificadas, destacó la 
acumulación de glutamato y aspartato con ambos hongos, aunque F. mosseae modifica 
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con mayor intensidad el contenido de aminoácidos en la planta huésped, al igual que el 
metabolismo de azúcares y fenoles. Igualmente, de las señales en común se reconoció la 
acumulación de metabolitos involucrados en la ruta de oxilipinas, la cual deriva en la 
biosíntesis de ácido jasmónico y sus derivados (Wasternack y Hause 2013). Sin embargo, 
los niveles de las formas bioactivas de AJ, el metil-jasmonato (Me-JA) y jasmonil-
isoleucina (JA-Ile) se elevaron de manera significativa solamente en raíces micorrizadas 
con F. mosseae. Por otro lado, Pozo y colaboradores (2002) compararon la capacidad de 
inducción local y sistémica en S. lycopersicum de respuestas de defensa entre las mismas 
especies fúngicas, demostrando que R. irregularis supera la producción de diversas 
enzimas hidrolíticas, y, por ende, mayor eficiencia en defensa que F. mosseae.  
Las micorrizas arbusculares aparecen en los ecosistemas no de manera aislada, sino en 
comunidades que varían en su composición y diversidad (Bever et al. 2001), motivo por 
el cual diversos autores se han dedicado a realizar estudios comparativos de conjuntos de 
MA. Sharma et al. (2009), evaluaron la respuesta de Curculigo orchinoides, una planta 
de interés económico por sus propiedades anticancerígenas, ante distintas comunidades 
de MA. Probaron tres inóculos monoespecíficos (Glomus geosporum, Glomus 
microcarpum y R. irregularis) y cinco multi-especie con diferencias en composición y 
riqueza, incluyendo un total de 18 especies, y observaron un considerable aumento en los 
pigmentos fotosintéticos en las plantas con inóculo de mayor riqueza, hasta 3.07 veces 
mayor que en el resto de los tratamientos. Pese a ello, las valoraciones de concentración 
de nutrientes minerales como fósforo, magnesio y cobre no tuvieron una variación 
importante entre los consorcios de MA. En contraste, otro estudio analizó el contenido de 
P y N en las plantas de Prunella spp y Brachypodium spp micorrizadas por tres cepas del 
género Glomus (BEG19, BEG21 y Basle-Pi), señalando una disminución de 2.1 hasta 3.8 
veces menor concentración de dichos nutrientes al utilizar las cepas simultáneamente en 
comparación con su efecto individual en ambas plantas (Van der Heijden et al. 2002). De 
igual modo, Jansa et al. (2007) estudiaron el impacto en el contenido de fósforo con el 
mismo diseño experimental: examinaron las especies F. mosseae, G. claroideum y R. 
irregularis, en inóculos individuales y en mezcla, en dos plantas, M. truncatula y Allium 
porrum. Observaron un evidente incremento en el fósforo total en ambas plantas 
micorrizadas únicamente por F. mosseae a las 4 semanas después de inoculación (sdi); 
14 
 
mismos niveles elevados de dicho nutriente fueron alcanzados por R. irregularis a 8 sdi. 
En su caso, ninguna de las combinaciones de MA sobrepasó la concentración adquirida 
por los inóculos individuales. Desde otra perspectiva, análisis transcriptómicos de M. 
truncatula en simbiosis con R. irregularis y/o Gigaspora gigantea y/o G. versiforme 
evidenciaron una separación de los tratamientos debido a sus distintas afectaciones 
metabólicas (Liu et al. 2007). Sus datos reportados indican 56 genes inducidos en común 
por R. irregularis y G. gigante, de los cuales, 39 son igualmente compartidos con G. 
versiforme, representando los “genes núcleo” inducidos por la simbiosis. En cambio, 
respuestas transcripcionales referentes a procesos metabólicos de actividad hidrolítica, 
actividad enzimática y actividad molecular estructural difirieron dependiendo de la 
especie de hongo presente. De manera interesante, un gen que codifica para una proteína 
rica en cisteína mostró un alza en su inducción de 6,659 veces mayor en los tejidos 
asociados a R. irregularis, mientras que en los otros tratamientos y en plantas control no 
mostró expresión, revelando un efecto singular de este hongo. En definitiva, la variación 
en el fitometaboloma derivada de diferentes grupos de hongos MA comparte inicialmente 
un metabolismo núcleo (Brundett 2002), sin embargo, existe una alta especificidad en la 
modulación metabólica de tipo especie-específico (Schweiger et al. 2014).  
V. Los factores bióticos y abióticos influyen en la SMA y sus efectos metabólicos 
Además de los factores mencionados, otros elementos externos, de origen tanto abiótico 
como biótico, son capaces de alterar la reacción sistémica en el metabolismo de la planta. 
La condición ambiental que afecta más a la simbiosis es el contenido de nutrientes 
minerales en el suelo, principalmente el fósforo. En una investigación se valoraron los 
efectos metabólicos de plantas de maíz con y sin micorriza arbuscular sembrados en un 
sistema bi-compartimiento dividiendo la fuente de fosfatos (Pi) por una membrana hifal-
permeable (Gerlach et al. 2009). Ante bajas concentraciones de Pi el contenido total de 
zinc y cobre aumentaron, mientras que los niveles de manganeso disminuyeron; de este 
último nutriente, el mismo efecto ha sido observado en H. vulgare ante la deficiencia de 
fósforo en el sustrato (Pedas et al. 2011). Asimismo, en extractos de las hojas de maíz 
micorrizadas con disponibilidad de Pi, se detectaron 13 metabolitos reducidos, 
relacionados con un incremento en carbohidratos, disminución en la concentración de 
aminoácidos totales y nitrato en tallo y raíz; lo que sugiere un efecto sistémico en la 
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relación P/N/C cuando los niveles de Pi en suelo son elevados. En cuanto a las 
consecuencias metabólicas de la simbiosis en fitohormonas, dichos investigadores 
revelaron un efecto inverso en patrón de expresión de genes, con una inducción de genes 
asociados a la síntesis de ácido salicílico (AS) y represión de aquellos vinculados con 
ácido jasmóico (AJ) y etileno (ET) en suelos fortificados con Pi, y lo opuesto con 
limitación de fósforo. De forma general, los patrones de expresión de genes del 
metabolismo central exhiben un incremento en condiciones con basto fósforo, en 
contraste con plantas en suelos con escasa disponibilidad de Pi (Schlüter et al. 2013). En 
contraparte, niveles elevados de fósforo en el suelo generan un impacto negativo sobre la 
SMA. Mack y Rodgers (2008) demostraron que la fertilización (proporción NPK de 15-
16-17) de plantas Schedonorus phoenix micorrizadas aminoraba considerablemente la 
tasa de colonización. Bajo altas concentraciones de Pi, los exudados radiculares pierden 
su capacidad de estimular el desarrollo hifal y carecen de estrigolactonas (Balzergue et al. 
2010), una hormona recientemente ubicada en su participación en el reconocimiento y 
establecimiento del hongo con función de señal pre-simbiótica (Gómez-Roldan et al. 
2008). A pesar de estos resultados, el aumento en fósforo no alteró las tasas de 
germinación ni la formación de hifopodias. Mas delante, en el mismo estudio evaluaron 
por LC-MS/MS extractos de los exudados, elucidando un claro efecto inhibitorio en la 
producción sistémica in planta de estrigolactonas dado el suministro elevado de Pi. Otro 
nutriente mineral que condiciona la interacción micorrízica es el nitrógeno. Plantas de 
trigo inoculadas con un conjunto poli-especie de MA y cultivadas en suelos deficientes 
en N muestra una reducción de hasta 16 veces de lisofosfatidilcolina en comparación con 
su respectivo control; igualmente se observó una menor abundancia de compuestos 
involucrados en el ciclo de la urea, en específico de la ornitina y putrescina, en cambio, 
los niveles del ácido gama-amino-butírico y de xilitol y sus derivados reducidos fueron 
ligeramente mayores en plantas micorrizadas (Saia et al. 2014). Similarmente, Thirkell et 
al. (2016) llevaron a cabo un experimento de compartamentalización de microcosmos con 
N15 con una proporción C:N de 7:1, demostrando que al permitir el acceso hifal a la 
fuente de N15  no sólo aumentaba la biomasa de tallo y raíz en un 62% y 73% 
respectivamente, sino que también incrementaba un 28% la concentración de Pi radicular 
en contraste con plantas micorrizadas sin acceso a la fuente rica en nitrógeno. En términos 
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generales, el enriquecimiento de los suelos con N provoca un alza en la producción de 
todas las estructuras intramatriciales del hongo (Wilson et al. 2009). 
Por otro lado, diversos aspectos abióticos igualmente intervienen en el proceso 
simbiótico. Las comunidades de hongos MA son influenciadas por las propiedades del 
suelo que habitan, como pH, materia orgánica, humedad relativa, compactación, prácticas 
de labranza y las concentraciones de nutrientes (Egerton-Wharton y Allen 2000). En una 
investigación con gradientes de temperatura en el sustrato en un rango de 14 °C a 26°C 
realizado por Hawkes y colaboradores (2008) estudiaron sus efectos sobre una comunidad 
multi-especie de MA en P. lanceolata, descubriendo que la temperatura altera 
significativamente la estructura y locación de la red hifal, con una mayor producción de 
vesículas en suelos frescos y un desarrollo micelial potenciado en condiciones cálidas. El 
impacto fisiológico de la simbiosis también se encuentra sujeto a la exposición a radiación 
solar, cuya afectación a sido evaluada en L. japonicus en asociación con F. mosseae, 
donde la insolación reduce los efectos positivos de la simbiosis sobre la biomasa total, 
número de flores y valor nutrimental (Fester et al. 2011). Asimismo, en plantas de tomate 
sometidas a estrés por sequía, la presencia de micorrizas arbusculares promueve la 
acumulación de ácido abscísico (ABA) en un 58% durante sequías moderadas, y hasta un 
200% en sequías severas, acompañado de un incremento de solanacol e isómeros de 
didehidro-orobancol (DDH), ambos compuestos de la familia de estrigolactonas (Ruiz-
Lozano et al. 2015). Por lo común, existe una correlación directa en los cambios en 
abundancia relativa de las especies MA en una comunidad y las distintas estaciones del 
año, mostrando diferencias en su proceso de esporulación según la temporada y la especie 
(Lovelock et al. 2003). Por otra parte, la longitud del micelio fúngico es determinante para 
definir el grado de modificación del metaboloma vegetal. Entre más largo sea la red 
micelial, mayor será en beneficio nutrimental y fisiológico en la planta huésped; aunque 
existe una diferencia en extensión ligada a la especie o familia de micorriza, la variación 
intra-especie puede variar hasta 1,000% en su magnitud de respuesta del huésped, 
fenómeno explicado por la presencia de distintos ecotipos (Hart y Reader 2002). Así, se 
apoya la postura donde las condiciones abióticas contribuyen a los efectos micorrízicos y 
su alcance en el huésped.  
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Desde el punto de vista biótico, la presencia de otros organismos endófitos, el ataque por 
patógenos y la misma comunidad de rizobacterias en el suelo afectan las modificaciones 
metabólicas derivadas de la simbiosis. El acompañamiento de MA con otro hongo 
endófito en tejido aéreo reduce fuertemente la frecuencia de colonización en raíces, 
mostrando una correlación negativa entre la densidad hifal del endófito y el 
establecimiento de la micorriza arbuscular (Mack y Rodgers 2008). Los mecanismos que 
inducen dicho efecto negativo incluyen la inhibición de alcaloides vía endófito, alteración 
de los requerimientos nutrimentales por la planta, y la prioridad espacial en la interacción 
vegetal con múltiples simbiontes. En S. lycopersicum se han probado las fluctuaciones 
metabólicas ante el ataque por Ralstonia solanacearum, patógeno causante de la putridez 
parda, en simbiosis con G. versiforme, donde se observó un 65.2% de aumento en el 
contenido total de fenoles ante el ataque bacteriano (Zhu y Yao 2004). Misma respuesta 
diferencial en el contenido de fenoles complejos y sencillos generada por la presencia de 
patógenos ha sido reportada en M. truncatula micorrizada por R. irregularis, junto el 
aumento en la expresión de proteínas de defensa (Salzer et al. 2000). En suma con lo 
mencionado, la comunidad de rizobacterias igualmente impacta la interrelación entre la 
planta y el hongo MA. Saia y colaboradores (2014), estudiaron el efecto en conjunto de 
un inóculo poli-especie de micorrizas y otro de rizobacterias promotoras del crecimiento 
vegetal (PGPR) incluyendo 15 especies de Bacillus. Demostraron que no existe un efecto 
sinérgico entre ambos inóculos en el incremento del porcentaje de biomasa. No obstante, 
el análisis de espectrometría de masas – tiempo de vuelo acoplado a cromatografía de 
interacción hidrofílica (HILIC-Q-TOF-MS), reveló que el 94% de la variación entre 
tratamientos dependía del contenido de ácidos grasos insaturados, carbohidratos no 
descritos y aminoácidos. Concluyeron que el conjunto de simbiontes reduce el 
metabolismo de péptidos, en particular productos derivados de asparagina sintasa y 
glutamina-amonio liasa, así como una elevación en los niveles de D-arabitol, 2-
oxoglutarato, piruvato y L-arabinosa, compuestos vinculados con el metabolismo de 
almidón y sacarosa.  
VI. Hormonas vegetales que intervienen en la SMA 
Diversas fitohormonas, incluyendo citoquininas, giberelinas, etileno, auxinas, ácido 
salicílico, ácido abscísico y ácido jasmónico, están involucradas en la formación, 
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regulación y funcionamiento de las MA (Hause et al. 2006; Gutjahr y Paszkowski 2009; 
Schweger y Müller 2015), e igualmente participan en las respuestas metabólicas durante 
la simbiosis. En etapas tardías del proceso de micorrización, las plantas en simbiosis con 
micorrizas arbusculares acumulan mayor cantidad de citoquininas (CK) tanto en tallo 
como hojas en comparación con su control (Van Rhijn et al. 1997). Se presume que el 
aumento en la concentración de CK funciona como señal para la síntesis de productos 
correspondientes a genes de nodulinas tempranas (ENOD), cuales, en conjunto, 
determinan la iniciación de primordios adicionales en raíces laterales de la planta 
micorrizada (Barker y Tagu, 2000). Permanece por esclarecer si los niveles alterados de 
CK son debidos al hongo o la planta huésped; una propuesta es que se debe al incremento 
en la nutrición de fósforo en la raíz, resultando en la acumulación de CK (Hause et al. 
2006). Por otro lado, la concentración de giberelinas (GA) tiene un impacto sobre la 
frecuencia de micorrización y abundancia arbuscular en las raíces de tomate. Alteraciones 
en la ruta 13-hidroxilación de biosíntesis de GA muestran un efecto negativo en el 
desarrollo micorrízico ante el aumento de dicha fitohormona (Rodríguez et al. 2014). Se 
ha observado que una vez establecida la simbiosis, las modificaciones en los niveles de 
GA son órgano-específico, generando un aumento en su concentración en hojas, mientras 
en el tejido de raíz se muestra una tendencia de disminución en la actividad de GA (Allen 
et al. 1982; Barea y Azcón-Aguilar 1982). Al igual que las giberelinas, la presencia de 
etileno reduce la capacidad de colonización del hongo, e incluso puede llegar a inhibir por 
completo su establecimiento en la raíz (Hause et al. 2006). En consecuencia al ET en raíz, 
los apresorios fúngicos aparecen anormales, inflamados y altamente ramificados, 
afectando su eficiencia de penetración a las células vegetales (Geil et al. 2001), aunque el 
número de estructuras no difiere del control. Para especies del género Solanum se propone 
un mecanismo de represión de la biosíntesis de ET dado el aumento de compuestos 
fenólicos derivados de la simbiosis, permitiendo así el desarrollo del hongo (Barker y 
Tagu, 2000). El papel de las auxinas durante la infección por MA permanece 
controversial. Por un lado, se ha demostrado que la aplicación de ácido indole-3-acético 
(IAA) o del ácido tri-iodo-benzoico – un inhibidor del transporte de auxinas – provocan 
un aumento en las tasas de micorrización (Kaldorf y Müller, 2000). A pesar de ello, es 
posible que las auxinas faciliten la colonización, incrementando el número de raíces 
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laterales durante etapas tempranas de la simbiosis, estimulando así su colonización por 
MA (Fitze et al. 2005). En cuanto al ácido salicílico, su aplicación exógena en raíces 
reduce la tasa de colonización al inicio de la interacción simbiótica, aunque no afecta la 
formación de apresorios (Ludwig-Müller et al. 2002). Al respecto, se ha propuesto una 
correlación inversa entre los niveles de SA y el grado de colonización radicular (Medina 
et al. 2003). Opuesto a los efectos de las fitohormonas mencionada previamente, el ácido 
abscísico (ABA) juega un papel positivo en el establecimiento de micorrizas arbusculares 
en tomate. ABA contribuye al proceso de colonización aumentado la susceptibilidad de 
infección por parte del hongo MA en raíces de S. lycopersicum (Herrera et al. 2008).  
Adicional a las distintas hormonas vegetales mencionadas, el ácido jasmónico (AJ) ha 
sido de particular interés por su latente participación en la simbiosis con micorrizas 
arbusculares. El AJ y sus derivados, los jasmonatos, son reguladores hormonales 
involucrados en respuesta ante estrés biótico y abiótico que desencadenan en la planta 
cascadas de señalización para la expresión de mecanismos de defensa ante un ataque o 
condiciones ambientales adversas (Hause et al. 2002; Kim et al. 2014). Como se mencionó 
anteriormente, existe controversia respecto a los patrones de acumulación de AJ en 
plantas micorrizadas en comparación con su control, donde ciertos estudios detectan un 
incremento de esta esta fitohormona y en otros casos permanece inalterada. Dado que los 
hongos micorrízicos arbusculares son organismos biótrofos obligados, comparten 
diversas propiedades en común con otros patógenos biótrofos (Paszkowski 2006). Por 
ende, el papel de las hormonas vegetales en la regulación de mecanismos de defensa 
contra hongos, tanto biótrofos como necrotróficos, resultan similares, en particular la 
acumulación de AJ acompañado de niveles reducidos de SA, actuando con roles inversos 
(Kazan y Manners 2009).  
Inicialmente, el establecimiento de la asociación simbiótica conlleva la supresión de las 
respuestas de defensa vegetal ante el hongo MA (García-Garrido y Ocampo 2002); no 
obstante, durante las etapas tardías de la simbiosis los niveles de AJ endógeno se 
incrementan (Riedel et al. 2008; Foo et al. 2013). Durante el reconocimiento y las 
primeras horas después de inoculación con MA se ha identificado una inducción 
transitoria de las defensas vegetales, resultando en el alza de hormonas de defensa, 
principalmente de SA, respuesta que posteriormente es suprimida por el hongo 
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micorrízico en las etapas sucesivas (Cameron et al. 2013). Esta reducción de SA al inicio 
de la infección ha sido estudiada en raíces de tomate (Nair et al. 2014), demostrando una 
reducción del 50% en su concentración ante la asociación con G. fasciculatum. Si bien, 
en etapas tempranas de la colonización el hongo MA suprime las defensas dependientes 
de AS en la planta huésped para asegurar su establecimiento en las raíces (Pozo y Azcón-
Aguilar 2007), simultáneamente, una vez formado los arbúsculos, los niveles de AJ 
aumentan en células que contienen dichas estructuras (Hause et al. 2002; Meixner et al. 
2005; López-Ráez et al. 2010). Por consiguiente, se ha propuesto que la simbiosis MA 
impone una supresión parcial de las respuestas dependientes de AS y promueve las 
respuestas reguladas por AJ (Gerlach et al. 2015).  
La participación del AJ en el proceso inicial de colonización aún no resulta claro. 
Variedades mutantes o transgénicas de plantas de tomate defectuosas en la biosíntesis o 
ruta de señalización del AJ muestran una reducción en la tasa de colonización y en la 
formación de arbúsculos (Nair et al. 2014). León y colaboradores (2012) evaluaron el rol 
del AJ durante la simbiosis empleando la línea mutante de tomate sp2 deficiente en la ruta 
de síntesis de dicha hormona, la cual mostró un reducción en la intensidad de colonización 
y frecuencia arbuscular; asimismo, observaron que la expresión de los genes LOXA y 
AOS3 (los cuales codifican enzimas involucradas en el metabolismo 9-LOX y 13-LOX y 
en la biosíntesis de AJ) permanecía estable en mutantes, indicando bajos niveles de AJ, 
mientras que en plantas control se elevó en respuesta a la simbiosis. De manera similar, 
la supresión parcial de AOC1, otro gen involucrado en la producción endógena de AJ, en 
raíces de M. truncatula reveló que tanto la tasa de micorrización como la formación de 
arbúsculos se ve negativamente afectada por la reducción en el contenido de AJ 
(Isayenkov et al. 2005). Empero, otras investigaciones con S. lycopersicum revelan una 
aceleración en la colonización en mutantes jai-1 con bloqueo en la ruta de señalización de 
jasmonatos inducible por ataques (Herrera-Medina et al. 2008). En este caso, el déficit de 
AJ causa un fallo en la regulación del proceso, volviendo más susceptible a la raíz ante la 
infección fúngica, incrementando la abundancia arbuscular y la actividad de la fosfatasa 
alcalina fúngica, demostrando así que la señalización de AJ influye en la formación de las 
micorrizas arbusculares. Aunque, por otro lado, el silenciamiento del sistema LOX (parte 
del metabolismo vegetal que conduce a la síntesis de AJ endógeno) no afecta 
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significativamente la colonización en algunas plantas (Wasternack y Hause 2013), lo que 
sugiere que el AJ no se encuentra ligado al establecimiento del simbionte. 
Adicionalmente, un hallazgo que sustenta la supresión de defensas vegetales al comienzo 
de la simbiosis es la identificación de la proteína SP7 en R. irregularis. SP7 es secretada 
al iniciar el contacto entre las hifas fúngicas y el tejido radicular, posteriormente de 
transportada al núcleo de la planta donde inhibe el factor de transcripción ERF19, 
suprimiendo así las respuestas de defensa del huésped y promoviendo la infección 
(Kloppholz et al. 2011).  
Con la finalidad de esclarecer el papel de esta hormona durante el establecimiento de la 
simbiosis, autores han analizado desde otro ángulo, estudiando los efectos en la simbiosis 
al aplicar jasmonatos de manera externa. Ante el suministro exógeno de metil-jasmonato 
(MeJA) en plantas de tomate micorrizadas, sus efectos muestran un comportamiento 
concentración-dependiente, donde valores menores de 5 µM estimulan el desarrollo de la 
simbiosis, mientras que a concentraciones mayores reducen la frecuencia de colonización 
afectando principalmente el metabolismo de fosfato del hongo (Herrera-Medina et al. 
2008). En consecuencia, se atribuye al equilibrio de homeostasis de AJ en el tejido vegetal 
el control sobre el establecimiento de la micorriza (Hause et al. 2007). Este vínculo 
concentración-dependiente entre el AJ y la formación de micorrizas arbusculares podría 
explicar los diversos resultados contradictorios en las diversas investigaciones.  
Posterior al establecimiento del hongo, los reportes acerca del AJ son consistentes 
reportando un claro aumento en su concentración en el tejido vegetal. Este incremento 
ocurre de manera espacial y coordenada, específicamente en células corticales que 
contienen arbúsculos, de lo cual se asume que el alza de AJ está ligado al desarrollo 
arbuscular (Hause et al. 2007; Herrera et al. 2007). Por ende, se considera que el rol de 
los jasmonatos se relaciona mayormente con la simbiosis ya establecida en su totalidad, 
más que con la interacción en la etapa de reconocimiento (Hause et al. 2002). El 
mecanismo mediante el cual se da dicha elevación en la biosíntesis de AJ es aún incierto; 
una propuesta al respecto es que se debe al estrés osmótico generado por la alta afluencia 
de carbono en células micorrizadas (Maucher et al. 2001), aunque es necesario mayor 
evidencia para comprender el proceso. Se ha descrito un incremento de AJ con distintas 
intensidades en pepino, cebada, M. truncatula, soya y tomate ante la simbiosis (Vierheilih 
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y Piche 2002; Hause et al. 2002; Meixner et al. 2005; Stumpe et al. 2005; León et al. 
2012), así como la acumulación de OPDA, un precursor de AJ en tomate (López-Ráez et 
al. 2010). También en tomate, Nair y colaboradores (2014) observaron una elevación en 
los niveles de expresión de los genes OPR3 y COI1 involucrados en la biosíntesis y 
respuestas del AJ, al igual que en un gen codificador para prosistemina, un precursor del 
AJ, con niveles de 6, 42 y 23 veces mayor respectivamente. Datos experimentales 
similares se han reportado en Z. mays para genes involucrados en la biosíntesis de AJ y 
ET en etapas tardías de la simbiosis (Gerlach et al. 2015). De tales resultados, se especula 
domina una regulación dependiente de AJ de las respuestas de defensas durante la 
simbiosis, semejante a la resistencia sistémica inducida (RSI) por rizobacterias, proceso 
que es independiente de SA, pero requiere una respuesta íntegra de AJ y ET (Conrath et 
al. 2002). Por otra parte, los patrones de expresión de genes relacionados con el 
metabolismo LOX-9 en tomate, LOXA y AOS3, se ven disminuidos 50 días después de 
la inoculación con R. irregularis (León et al. 2012). Ambos genes son inducibles por AJ 
y la evolución en su expresión génica fue relativamente igual, lo que sugiere que la 
inducción de LOXA y AOS3 durante la micorrización depende de la activación de la ruta 
de AJ; sin embargo, su expresión no es indispensable para una colonización exitosa, dado 
que mutantes jai-1 mostraron bajos niveles de transcritos de dichos genes y no impactó 
negativamente la formación de la MA. Asimismo, los investigadores evaluaron los genes 
LOXA y AOS3 junto con PIN II – un gen marcador típico en la ruta del AJ – en plantas 
de tomate mutantes sp2, en las cuales la expresión de los tres genes no tuvo una diferencia 
significativa con su control. De ello se infiere que el nivel basal de AJ en sp2 es 
responsable de la baja tasa de micorrización, ya que la disminución el contenido de AJ 
reduce igualmente la presencia de señales vegetales sensibles a jasmonatos, compuestos 
que fomentan positivamente la infectividad fúngica (Gómez et al. 2009). Respecto a la 
rama 13-LOX de la ruta de oxilipinas, la cual deriva en la síntesis de AJ y sus derivados, 
se ha detectado una acumulación de sus compuestos intermediarios en S. lycopersicum 
colonizados por R. irregularis y F. mosseae (Rivero et al. 2015). De igual modo, en raíces 
micorrizadas de cebada se reconoció un aumento en la expresión de AOS, gen que 
participa en ruta 13-LOX, acompañado de altos niveles AJ y AJ-Ile hasta 5 y 2.5 veces 
mayor respectivamente (Hause et al. 2002). La inducción de la expresión de AOS ocurre 
23 
 
de manera restringida en células acarreadoras de arbúsculos, apoyando la postura donde 
el ascenso de los niveles de AJ corresponde a etapas tardías de la simbiosis y no al proceso 
de reconocimiento. Finalmente, cabe destacar que tal acrecencia de dicha fitohormona 
varía ampliamente dependiendo de la especie vegetal; en el caso de S. lycopersicum, la 
mayoría de los genes que codifican enzimas relacionada con la biosíntesis de AJ son AJ-
inducibles, generando un ciclo regulatorio positivo de alimentación directa y resultando 
en niveles de AJ más pronunciados (Isayenkov et al. 2005).  
El propósito primordial de dicha agregación elevada de AJ en plantas micorrizadas está 
relacionado con su función de defensa originado por el estado priming y la resistencia 
inducida por micorrizas (RIM). Existe una acumulación explícita de jasmonatos durante 
la simbiosis micorrízica (Hause et al. 2007; López-Ráez et al. 2010), por lo tanto, es 
posible que tales compuestos actúen como señales complementarias de larga distancia del 
sistema RIM en respuesta a ataques de patógenos o herbívoros (Cameron et al. 2013). 
Cabe mencionar que las defensas priming dependientes de AJ durante la activación del 
RIM son parcialmente determinadas por rizobacterias efectoras de RSI presentes en la 
micorizósfera (Gallou et al. 2011). Song et al. (2015) emplearon plantas de tomate 
silvestres WT, mutantes spr2 deficientes en la biosíntesis de AJ y líneas transgénicas 
35S::PS que sobreexpresa prosistemina para elucidar que  la ruta de señalización de AJ 
media las respuestas de defensa derivadas de los hongos MA. Analizaron la expresión de 
los genes LOX y PAL en los tres fondos genéticos durante la infección por Alternaria 
solani, observando un aumento en su actividad tanto en 35S::PS y WT, específicamente 
un incremento considerable en LOX en el caso de 35S::PS, mientras que en spr2 no hubo 
inducción significativa en ninguno de los dos genes, siendo este genotipo el más 
susceptible a la infestación por el patógeno. Mismos resultados fueron reportados en 
tomates micorrizados inoculados con Alterania alternata, registrando una actividad 3 
veces mayor para LOX y 1.8 para PAL, asimismo los niveles de MeJA aumentando hasta 
4 veces en presencia del patógeno (Nair et al. 2014). En resumen, la función general de 
los jasmonatos en la simbiosis envuelve múltiples mecanismos, incluyendo inducción de 
biosíntesis de flavonoides, propiciar una mejor respuesta de defensas, reorganización del 
citoesqueleto de células infectadas, redistribución de nutrientes y suministro de carbono, 
así como una mejora global del fitness vegetal (Schaarschmidt et al. 2006).  
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VII. Enfoque metabolómico para el estudio de la SMA 
La metabolómica es el estudio del metaboloma en su totalidad, es decir, todos los 
metabolitos que un organismo produce, en un momento determinado (Fiehn 2002). Tales 
estudios explican una respuesta o modificación del fenotipo a nivel metabólico en 
condiciones ambientales específicas y fungen como una herramienta potente para el 
monitoreo de la variabilidad fenotípica de un genotipo en respuesta a cambios externos 
como sequías (Fumagalli et al. 2009), disponibilidad de nutrientes (Hirai et al 2005), 
contaminantes (Jones et al. 2007), salinidad (Fumagalli et al. 2009), temperatura 
(Michaud y Delinger 2007) e interacciones bióticas (Choi et al. 2006), entre otros factores 
ecológicos. Los estudios metabolómicos son particularmente adecuados para plantas 
debido a que permiten el análisis simultáneo de compuestos derivados del metabolismo 
tanto primario como secundario (Sardans et al. 2011). Asimismo, esta rama de las ciencias 
“omicas” concede un mejor análisis de las distintas capacidades de respuestas conferidas 
por la plasticidad fenotípica de cada especie, permitiendo determinar qué rutas 
metabólicas se encuentran involucradas en una respuesta en concreto. Anteriormente, 
diversos estudios se enfocaron en resolver los mecanismos moleculares de la simbiosis 
MA y su impacto en el fitness vegetal a través de patrones de expresión génica y perfiles 
proteómicos (Liu et al. 2007; Guether et al. 2009; López-Ráez et al. 2010). Su aplicación 
para elucidar los efectos sistémicos se limitaba al caso de interacciones rizobiales en un 
inicio (Barsch et al. 2006); en contraste, la simbiosis micorrízica se caracteriza por un 
grado considerablemente mayor de complejidad funcional y variabilidad, dados los 
múltiples posibles efectos mencionados previamente, así como la gran diversidad genética 
y funcional de los hongos (Fester et al. 2011). Hoy en día, los enfoques metabolómicos 
no-dirigidos facilitan la separación y detección de un amplio rango de metabolitos como 
aminoácidos, ácidos grasos, ácidos orgánicos, fosfatos de azúcar, nucleótidos y derivados 
de glucósidos, contribuyendo a la obtención de un fingerprint global de los cambios 
cuantitativos y cualitativos en el metabolismo del organismo de interés (De Vos et al. 
2007). Así, la metabolómica representa una tecnología valiosa para la realización de 
perfiles metabólicos comprensivos de sistemas biológicos, cuya herramienta analítica más 
utilizada es la espectrometría de masas (Rivero et al. 2015).  
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Un planteamiento consistente de estudios “omicos” sobre la simbiosis MA ha sido la 
observación del impacto significativo que tiene la colonización micorrízica sobre la 
expresión génica y el perfil metabólico de la planta huésped (Salvioli y Bonfante, 2013). 
En la práctica, estudios combinan el enfoque metabolómico con los análisis de patrones 
de expresión para una determinación pronta de los genes involucrados en respuestas 
adaptativas; esta perspectiva combinada posee gran potencial para elucidar la función 
génica y establecer redes complejas de información fisiológica de un organismo (Fester 
et al. 2011).  
El análisis metabolómico no-dirigido cuenta con numerosas ventajas. En comparación 
con otros métodos de análisis convencionales en ecología química, como fraccionamiento 
de extractos, purificación y bioensayos, el enfoque metabolómico permite medir todos los 
compuestos al mismo tiempo y en un solo paso, en vez de someterlo a varias etapas 
iterativas de purificación, y con mayor probabilidad de contabilizar igualmente 
compuestos inestables y/o volátiles (Sardans et al. 2011). Sin embargo, el análisis 
comprensivo del metaboloma en su totalidad no es posible realizarlo directamente debido 
a la inmensa diversidad de metabolitos primarios y secundarios de origen vegetal 
(Trethewey 2004). Por ende, la investigación del metaboloma requiere de la priorización 
de subconjuntos de metabolitos definidos por sus propiedades fisicoquímicas o su 
abundancia (Kogel et al. 2010). A pesar de que los enfoques de perfiles metabólicos se 
fundamentan en múltiples ensayos de metabolitos individuales dirigidos con alta 
precisión, el fingerprint metabólico tiene como finalidad obtener los patrones globales de 
todos los compuestos basado en la aplicación de EM o técnicas de RMN, permitiendo la 
recuperación subóptima de metabolitos individuales (Fiehn 2002). Al mismo tiempo se 
han dado rápidos avances en métodos analíticos y sistemas de software computacionales 
que, en conjunto con los análisis metabolómicos en laboratorio, han multiplicado las 
posibilidades de una identificación eficiente y cuantificación simultánea de un número 
cada día mayor de compuestos (Sardans et al. 2011), haciendo de esta técnica una 






Hoy en día el tomate es una de las hortalizas de mayor importancia económica a nivel 
mundial. La asociación entre el hongo micorrízico arbuscular Rhizophagus irregularis y 
la planta de tomate (Solanum lycopersicum) aporta múltiples ventajas a la planta huésped 
como mayor velocidad de crecimiento, menor susceptibilidad a infecciones por 
fitopatógenos y aminoran el estrés causado por condiciones abióticas incluyendo heladas, 
sequías y alta salinidad. En concreto, en la industria agrícola aumentan el rendimiento y 
producción de los cultivos. Aunque existen diversos estudios respecto a la simbiosis con 
R. irregularis y el tomate, aún es necesario comprender los mecanismos metabólicos que 
potencian el establecimiento de la simbiosis micorrízica y su relación con las 
modificaciones de fitohormonas involucradas en la defensa, como lo es el ácido 
jasmónico. Este proyecto de investigación generará conocimiento nuevo respecto a la 
participación del ácido jasmónico en la interacción planta-hongo a través de un enfoque 
metabolómico, permitiendo en un futuro comprender su regulación y favorecer la 



















El ácido jasmónico altera la regulación de metabolitos dependientes de la colonización 
por hongos micorrízicos en las raíces de plantas de tomate, ejerciendo un efecto positivo 





















OBJETIVOS DEL TRABAJO 
 
Objetivo general:  
Evaluar el efecto y participación del AJ en la colonización micorrízica de Rhizophagus 
irregularis en plantas de tomate alteradas en la ruta de señalización AJ/Sistemina 
mediante perfiles metabólicos. 
 
Objetivos específicos: 
- Analizar el desarrollo y la nutrición vegetal durante la colonización 
micorrízica.  
- Determinar el efecto que tienen diferentes fondos genéticos de plantas de 
tomate en la colonización micorrízica. 
- Identificar alteraciones en la abundancia de metabolitos marcadores en raíces 
durante la colonización micorrízica en plantas de tomate alteradas en la ruta 
del AJ/Sistemina.  
- Identificar las rutas metabólicas a las que pertenecen los metabolitos 
marcadores previamente seleccionados y describir los efectos fisiológicos de 











MATERIALES Y MÉTODOS 
1. Modelo experimental 
Se realizó la evaluación de tres fondos genéticos de plantas de tomate: tipo silvestre (WT), 
35S::Prosistemina (PS) y plantas mutantes spr2. De cada genotipo, se elaboraron tres 
repeticiones micorrizadas por R. irregularis y otras tres en suelos estériles 
correspondientes al control, con un total de 18 reproducciones. Cada reproducción 
constaba de una maceta con 4 plantas del mismo genotipo y tratamiento, con un total de 
12 plantas para cada observación. De este modelo experimental se llevaron a cabo 2 
repeticiones biológicas. 
2. Crecimiento de las plantas e inoculación con R. irregularis. 
Las semillas de plantas de tomate (Solanum lycopersicum L. cv. Castlemart) tipo silvestre 
(WT), 35S::Prosistemina (PS) y de las plantas mutantes spr2, se sembraron en un suelo 
basado en (1:1 arena-marga) y se inocularon con 3 g de Rhizophagus irregularis 
(Biofertilizante, INIFAP, México). Las plantas control se sembraron en la misma mezcla 
de suelo previamente esterilizado a 121 °C durante 15 min. Durante los primeros 21 días, 
las plantas germinadas se mantuvieron dentro de una cámara bioclimática (BioBase 
BJPX-A450) con condiciones controladas a 20 °C, humedad relativa del 50% y 
fotoperiodo de 18 horas de luz y 6 de oscuridad. Todas las plantas se regaron con una 
solución Asthon con bajo contenido de fósforo (7 mM) con una frecuencia de 2 días a la 
semana hasta la cosecha de tejidos. A los 50 días posteriores a la inoculación (dpi), se 
tomaron muestras de raíz para evaluar su colonización micorrízica, el resto del tejido 
colectado se congeló y almacenó a -80 °C hasta el momento del análisis. 
3. Estimación de la colonización de la raíz. 
De cada genotipo, fragmentos de raíz tanto control como micorrizadas (120 por genotipo) 
se tiñeron con azul de tripano (Phillips and Hayman 1970) y se observaron con un 
microscopio óptico de luz blanca (Olympus BX53). Inicialmente, cada fragmento se 
clasificó acorde lo descrito por Trouvelot y colaboradores (1986) en cuanto a la intensidad 
de colonización (Fig. 1) y la abundancia arbuscular (Fig. 2). La información de las 
categorías asignada fue vaciada al software MYCOCALC 
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(www2.dijon.inra.fr/mychintec/Mycocalc-prg/download.html) para la estimación de 
ambos parámetros. Adicionalmente, se contabilizó la frecuencia de colonización del 
sistema radicular promedio de cada genotipo y tratamiento.  
 
Figura 1. Registro de intensidad de colonización micorrízica (Trovelot et al. 1986) 
 
Figura 2. Registro de abundancia de arbúsculos en raíz (Trouvelot et al. 1986) 
4. Medición de los indicadores de crecimiento y efecto de la simbiosis. 
4.1. Parámetros  
Para determinar el efecto de la simbiosis sobre el crecimiento de las plantas de tomate se 
midió su altura total, el ancho del tallo, el número de hojas compuestas por planta, la 
longitud del pecíolo, el número, tamaño, peso y número de semillas de los frutos, así como 
el peso fresco y seco de las raíces y del tejido. Todas las determinaciones se realizaron a 
los 50 ddi, excepto el análisis de los frutos y semillas (80 ddi).  
4.2. Análisis estadístico 
Los datos se analizaron por ANOVA de una vía para determinar si las medias de cada 
parámetro de los distintos tratamientos probados son estadísticamente iguales. Un 
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procedimiento de comparación múltiple con la prueba de Tukey se realizó para encontrar 
diferencias significativas entre las medias. Ambos análisis se realizarán usando el 
software estadístico Minitab 15 (Minitab Inc., EE.UU.). Las diferencias en P <0,05 se 
consideraron estadísticamente significativas. 
5. Espectrometría de masas 
5.1. Extracción de los metabolitos 
Se tomaron 400 mg de muestra de raíz congelada de cada genotipo por cada tratamiento. 
El tejido radicular fue triturado en nitrógeno líquido y extraído dos veces en 400 µl 
metanol acuoso al 80% durante 30 min. La mezcla fue centrifugada a 13,000 rpm a 4 °C 
durante 30 min. El sobrenadante fue filtrado a través de un tamaño de poro de 0.22 µm 
Millex-GV (PVDF) mediante una jeringa con unidad de filtro (Millipore Corporation, 
Beford, MA, USA). La solución filtrada se empleó directamente para el análisis de 
espectrometría de masas, previamente acidificada con ácido fórmico al 5% para fomentar 
la ionización de los compuestos.  
5.2. Análisis por espectrometría de masas 
Las medidas de espectrometría de masas se llevaron a cabo utilizando un instrumento de 
cuadropolo Micromass ZQ 2000 (Waters, Milford, MA, USA) adjunto al software de 
control MassLynx 4.0. Los espectros se colectaron aplicando ionización por electrospray 
(ESI) en modo positivo. El voltaje capilar se ajustó a 3 kV, el voltaje de cono a 60 V y el 
voltaje de extracción 3 V. El lente de radio frecuencias (RF) se le asignó un valor igual a 
0. Se empleó una temperatura de origen de 100 °C y una temperatura de desolvatación de 
350 °C con un flujo gaseoso de 250 L/h y un flujo gaseoso de 20 L/h en el cono. En la 
sección de análisis, se determinó una resolución de 0.15 para masas bajas (LM) y masas 
altas (HM) con una energía de ion igual a 0.5. el multiplicador se ajustó a un valor de 650. 
Las muestras fueron inyectadas de forma directa con una tasa de flujo de 10 µl/min. Se 
colectaron espectros continuos en un rango entre 15 – 2000 m/z con 1 min de tiempo de 
corrida, 10 s de tiempo de scan y 0.1 s de tiempo inter-scan.  
5.3. Preprocesamiento de los espectros 
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Los espectros crudos se convirtieron de formato MassLynx a mzXML utilizando el 
software MassWolf 4.3.1. Los análisis posteriores de los espectros se realizaron 
empleando OpenMS/TOPP suite 1.7.0 (Kohlbacher et al. 2007, Sturm et al. 2008). 
Primeramente, se escribió un canal de operación para TOPPAS para la ejecución de las 
siguientes tareas a todos los espectros: conversión de archivo a mzML, filtro de ruido a 
través de Noise Filter sgolay (Savitzky y Golay, 1964) con un tamaño de marco de 21 y 
orden polinomial de 4, seguido de un análisis de selección de picos mediante PeakPicker 
con un radio de señal/ruido de 1 y amplitud de pico igual a 0.15. A continuación, los datos 
correspondientes a los picos fueron extraídos de forma manual de los espectros 
procesados.  
5.4. Procesamiento de los datos 
La matriz de datos obtenida del análisis de espectrometría contenía las intensidades de 
673 m/z por cada una de las 18 observaciones (genotipo x tratamiento x repetición = 3 x 
2 x 3). Dicha matriz fue sometida a 5 pruebas de normalización: Normalización a Línea 
Base, Normalización de Cyclic-Loess, Normalización por Cuantiles, Normalización por 
Cociente Probabilístico y Normalización por Interpolación Cúbica. Asimismo, por cada 
método de normalización se probaron dos tipos de transformación: Log10 y Log2. Los 
análisis se realizaron en el software R versión 2.14.0 (http://www.rproject.org) empleando 
los paquetes libres biocLite (“limma”), biocLite (“statmod”), biocLite (“affy”), library 
(norm), library (affy), library (limma), library (vsn) y libreary (NCStats) disponibles en 
http://www.bioconductor.org/biocLite.R. La valoración de los métodos de normalización 
y transformación más adecuado para el conjunto de datos se realizó acorde a lo descrito 
por Alamirie y colaboradores (2013). Se consideró la varianza media y el coeficiente de 
variación medio de cada observación para la selección del método de normalización y 
transformación óptima para los datos. Para corroborar la optimización de distribución de 
los datos, se construyeron diagramas de caja de las intensidades de 6 m/z aleatorios con 
la finalidad de observar y contrastar la distribución de los datos antes y después de aplicar 
la normalización. Adicionalmente, se elaboró un diagrama de caja con las intensidades 
del total de m/z por cada observación.  
5.5. Análisis estadístico 
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Se realizó un análisis de componentes principales (PCA) empleando la matriz de 
intensidades con la finalidad de identificar los valores de m/z con mayor influencia sobre 
las observaciones y su correlación. El análisis se realizó utilizando el software R versión 
2.14.0 con el paquete ‘stats’ versión 3.5.0 previamente instalado (https://stat.ethz.ch/R-
manual/R-devel/library/stats/html/00Index.html). Se establecieron los parámetros de 
escalado en Pareto y centralización de los datos, adicional al procesamiento de 
normalización y transformación, previo al análisis multivariado. De los resultados, se 
identificaron y seleccionaron las 15 m/z con mayor valor de carga para su análisis 
subsecuente. A continuación, se ejecutó un análisis discriminante de mínimos cuadrados 
parciales (PLS-DA) con las intensidades correspondientes únicamente a las m/z 
anteriormente seleccionadas. El estudio se realizó con el software estadístico XLStat-
BASE versión 2017.1 (https://www.xlstat.com/es/) bajo los parámetros de 0.0975 para el 
umbral de Qi2, número de componentes fijo igual a 2, variables centradas y reducidas, y 
validación cruzada por Jackknife (LOO).  
6. Identificación putativa de los metabolitos y determinación de las rutas metabólicas 
alteradas 
La asignación de los metabolitos putativamente correspondientes a las m/z seleccionadas 
se realizó mediante la consulta de diversas bases de datos metabolómicas específicas para 
compuestos registrados en S. lycopersicum. La búsqueda se llevó a cabo empleando el 
valor del radio masa-carga con un rango de tolerancia de ±0.3 Da; a partir de los hits 
encontrados se recopilaron aquellos compuestos con menor variación respecto a la m/z 
experimental.  Las bases de datos consultadas son Metabolome Tomato Database, 
http://appliedbioinformatics.wur.nl/moto/ (Moco et al. 2006), Plant Metabolome 
Database, www.sastra.edu/scbt/pmdb (Udayakumar et al. 2010), METLIN Metabolite 
Database, http://masspec.scripps.edu/ (Smith et al. 2005) y PubChem Substance 
Database, http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pcsubstance  (Bolton et al. 2008). Una vez 
identificados los compuestos, se procedió a identificar las rutas metabólicas en la que 
participan empleando la base de datos de rutas metabólicas para S. lycopersicum de 





 Indicadores de Crecimiento y Efecto de la Simbiosis 
Para cada uno de los genotipos analizados, Spr2, WT y PS, se evaluaron los parámetros 
de altura total de la planta, longitud de la raíz y peso fresco como indicadores de 
crecimiento y efectos de la simbiosis, tanto en condiciones control y durante la 
micorrización por R. irregularis.  
En cuanto a la altura de la planta, el análisis de ANOVA de dos factores (Tabla Sup.1) 
muestra una diferencia significativa debido al fondo genético (p=0.037 < 0.05), mas no 
así para el tipo de tratamiento aplicado (p=0.344 > 0.05) ni la interacción entre ambos 
factores (p=0.802 > 0.05). Esto refleja que la variable de la altura total de la planta varía 
de manera representativa únicamente acorde al genotipo de la planta de tomate. Se 
observó que el genotipo con mayor altura correspondía al WT, con un valor promedio de 
16.70 cm, seguido de PS con 14.74 y Spr2 con 13.77 (Tabla Sup. 2). 
Dada la diferencia estadística entre los genotipos, se procedió a realizar una comparación 
múltiple de medias (Tabla Sup. 3), corroborando la diversificación en la altura debido a 
Figura 3. Medias de la altura de la planta (cm) de los tres fondos genéticos. El 
gráfico muestra las líneas del error estándar y las diferencias significativas 




los fondos genéticos. El análisis de subconjuntos homogéneos reveló una separación entre 
Spr2 y WT, mientras PS se muestra como conjunto intermediario, esta agrupación 
concuerda con las alturas promedio mencionadas previamente. En la Fig. 3 se observan 
las medias de altura para cada genotipo y correspondiente tratamiento, así como los 
subconjuntos identificados, destacando las plantas WT con la mayor altura promedio 
tanto en condiciones control y micorrizadas.  
Adicionalmente, se llevó a cabo una prueba para muestras independientes pareadas para 
contrastar el efecto del tratamiento, control o micorriza, para cada uno de los fondos 
genéticos; en ninguno de ellos se encontró una diferencia significativa, indicando que la 
presencia del hongo R. irregularis no influye estadísticamente en la altura total (Tabla 
Sup. 4). 
A continuación, se evaluó la longitud de la raíz para las muestras de cada genotipo y 
tratamiento. De manera similar a la altura de la planta, nuevamente se halló que 
solamente existe diferencia significativa en esta variable acorde al fondo genético 
estudiado (p=0.012 < 0.05); mientras que el tratamiento empleado y la interacción entre 
ambos factores no influyen de manera importante en la altura de la raíz (p=0.535 > 0.05 
Figura 4. Medias de la longitud de raíz (cm) de los tres fondos genéticos. El gráfico 
muestra las líneas del error estándar y las diferencias significativas indicadas por 




y p=0.910 > 0.05, respectivamente) (Tabla Sup. 6). Visualmente se reconoció a las 
plantas de tipo silvestre, WT, con la mayor longitud de raíz con un promedio de 21.72 
cm, seguido de Spr2 con una media de 19.56 cm y de menor tamaño las plantas PS con 
15.88 cm (Tabla Sup. 7). 
La prueba post-hoc de los efectos del genotipo sobre la altura de la raíz demostró una 
diferencia significativa entre WT y PS, ubicando a Spr2 como subconjunto intermedio 
entre ambos (Tabla Sup.8 y 9).  Dichos resultados indican un mayor desarrollo radicular 
en las plantas de tomate silvestres, y aquellas mutantes deficientes en ácido jasmónico. 
Esto sugiere que la expresión constitutiva del precursor prosistemina en PS impacta de 
manera negativa el crecimiento de las raíces de tomate con y sin micorriza. El contraste 
entre las alturas medias de las raíces se aprecia en la Fig. 4, donde resulta evidente el 
menor desarrollo radicular en PS para ambos tratamientos.  
En el mismo gráfico (Fig. 4) se observa un ligero aumento en la altura media radicular en 
presencia de R. irregularis, con excepción de las plantas WT. Para verificar su efecto 
sobre el tamaño de la raíz, se realizó la prueba correspondiente para comparar el 
crecimiento radicular bajo ambas condiciones; en ninguno de los genotipos se encontró 
una diferencia significativa en respuesta a la presencia/ausencia del hongo micorrízico 
(Tabla Sup. 10). Respecto al peso fresco, el análisis de ANOVA determina que la 
variación en el peso de las plantas no tiene variación significativa respecto a las 
condiciones o la interacción entre el tratamiento y el genotipo (p=0.828 > 0.05 y p=0.516 
> 0.05, respectivamente); por otro lado, el factor del fondo genético aparece con una alta 
significancia (p=0.001 < 0.05), indicando su fuerte influencia sobre la variable de peso 
fresco de los ejemplares (Tabla Sup. 11). En promedio, PS destaca por tener el menor 
valor con 6.57 g, mientras que WT y Spr2 obtuvieron un peso fresco medio de 11.93 g y 
11.96 respectivamente (Tabla Sup. 12). Los resultados del análisis pueden apreciarse en 
la Fig. 5, donde claramente PS se muestra con un peso fresco promedio por debajo de los 
otros genotipos. Dicho resultado sugiere que la producción de biomasa en las plantas de 
tomate transgénicas es considerablemente menor que Spr2 y WT; no obstante, esta 
variación es dependiente del fondo genético y no del tratamiento aplicado.  
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Posteriormente, la prueba post-hoc de Scheffe revela una significativa separación del 
genotipo PS (p=0.002 < 0.05) del resto, agrupando en un mismo subconjunto a WT y Spr2 
cuales cuentan con pesos frescos medios muy similares (Tabla Sup.13 y 14).  
El efecto del tratamiento aplicado no representa una diferencia significativa sobre peso 
fresco total de las plantas. Sin embargo, para los genotipos alterados en la ruta biosintética 
de ácido jasmónico, tanto Spr2 como PS, se observa una ligera disminución en la 
producción de biomasa y peso total (Fig. 5); por el contrario, las plantas de tomate de 
tipos silvestre parecen favorecerse de la simbiosis micorrízica elevando su masa de tejido 
y aumentando su peso fresco.  
 Estimación de la Colonización Micorrízica de la Raíz 
Con la finalidad de evaluar el proceso de micorrización por R. irregularis y la extensión 
de la colonización se analizaron los parámetros de frecuencia de micorrización (F%), 
intensidad de colonización (M%) y la abundancia arbuscular (A%).  
Figura 5. Medias del peso fresco (g) de los tres fondos genéticos. El gráfico 
muestra las líneas del error estándar y las diferencias significativas indicadas 




En promedio, el genotipo Spr2 contó con el menor porcentaje de frecuencia de 
micorrización (F%=45.01), y las plantas PS con los niveles más altos (F%=80.19) (Tabla 
Sup. 16). El análisis estadístico entre los grupos revela una alta diferencia significativa 
entre los genotipos en cuestión (p=0.00 < 0.0) (Tabla Sup. 15) (Fig. 6). El estudio 
subsecuente para la comparación múltiple de medias indica que las plantas Spr2 difieren 
significativamente de aquellas WT y PS respecto a su frecuencia micorrízica (Tabla Sup. 
17); donde los subconjuntos formados dividen las plantas de tomate mutantes de las de 
tipo silvestre y transgénicas (Tabla Sup. 18). Tales resultados sugieren que los bajos 
niveles de AJ repercuten negativamente el índice de frecuencia, y por tanto el número de 
fragmentos radiculares colonizados; mientras que valores altos de AJ sistémico parecen 
promover dicho proceso 
Posteriormente, se evaluó la intensidad micorrízica y la abundancia arbuscular en base a 
la escala descrita por Trouvelot et al. (1986) en cada uno de los fondos genéticos (Ver 
apartado Material y Métodos). 
Similar a los resultados de frecuencia, las plantas Spr2 mostraron el menor valor medio 
de intensidad micorrízica (M%=5.30), en cambio, WT y PS obtuvieron valores mayores 
Figura 6. Medias de la frecuencia de micorrización (F%) de los tres fondos 
genéticos. El gráfico muestra las líneas del error estándar y las diferencias 
significativas indicadas por las letras a y b.  
39 
 
(%M=12.03 y %M=13.09, respectivamente) (Tabla Sup. 20). El análisis comparativo 
entre los genotipos determinó que no existe diferencia representativa (p=0.053 > 0.05) 
entre los porcentajes de intensidad de colonización por el hongo micorrízico (Tabla Sup. 
19). A pesar de no ser estadísticamente significativa, el promedio de intensidad de 
colonización en las plantas mutantes, Spr2, fue visiblemente inferior en contraste con los 
otros genotipos (Fig. 7). Este resultado va acorde a lo observado en el valor de %F, donde 
Spr2 muestra una frecuencia de micorrización reducida, y, por ende, la magnitud de 
colonización también se ve atenuada por los bajos niveles de AJ.  
Mismos resultados fueron hallados para la abundancia arbuscular, en los cuales, la 
diferencia entre los genotipos respecto a su contenido de arbúsculos no fue significativa 
(p=0.326 > 0.05) (Tabla Sup. 21). Los valores medios más bajos corresponden, 
nuevamente, al genotipo Spr2 (%A=2.43), mientras que WT y PS se observan con valores 
promedio mayores similares (A%=4.36 y %M=4.64, respectivamente) (Tabla Sup. 22). 
Aunque los valores de intensidad micorrízica son estadísticamente iguales, destaca el 
genotipo Spr2 por contar con niveles más bajos que el resto, y una ligera acentuación en 
el caso de PS (Fig. 8).  
Figura 7. Medias de la intensidad de micorrización (M%) de los tres fondos genéticos. 
El gráfico muestra las líneas del error estándar y las diferencias significativas indicadas 
por las letras a y b.  
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En concreto, los tres parámetros estudiados parecen indicar que los niveles de AJ 
sistémico influyen directamente el proceso de infección por R. irregularis en el sistema 
radicular de las plantas de tomate. Los resultados en conjunto sugieren que niveles bajos 
de esta fitohormona afectan negativamente la colonización micorrízica en S. 
lycopersicum; por el contrario, concentraciones elevadas de AJ, como es el caso de PS 
cual cuenta con una expresión constitutiva de su precursor, parece favorecer el 
establecimiento y difusión del hongo a través de las raíces. 
 Espectrometría de Masas 
Un total de 18 muestras, correspondientes a los tres genotipos y con tres repeticiones por 
tratamiento, fueron sometidas a una extracción metanólica y analizadas por 
espectrometría de masas por inyección directa. Los espectros continuos se colectaron 
mediante ionización por electrospray (ESI) en modo positivo en un rango entre 15 a 2000 
valor de radio masa-carga (m/z); éstos fueron alineados a la línea base, se realizó la 
filtración de ruido y se seleccionaron picos con un radio señal/ruido de 1 y amplitud igual 
a 0.15 (Ver apartado Material y Métodos). Se identificaron en total 673 m/z presentes en 
el conjunto de muestras (Tabla Sup. 23).  
Figura 8. Medias de la abundancia arbuscular (A%) de los tres fondos genéticos. 
El gráfico muestra las líneas del error estándar y las diferencias significativas 
indicadas por las letras a y b. 
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Previo al análisis estadístico de los resultados por espectrometría, se llevó a cabo la 
normalización y transformación de los datos. Se llevaron a cabo 5 pruebas distintas: 
Normalización a Línea Base, Normalización de Cyclic-Loess, Normalización por 
Cuantiles, Normalización por Cociente Probabilístico y Normalización por Interpolación 
Cúbica. Asimismo, por cada método de normalización se probaron dos tipos de 
transformación: Log10 y Log2. El método óptimo para el procesamiento de los datos 
resultó la Normalización de Cyclic-Loess transformados a Log10 al contar con la menor 
varianza y coeficiente de variación promedio (Tabla Sup. 24). El ajuste en la distribución 
de los datos puede observarse en la Fig. 9.  
 
 
Figura 9. Gráfico de caja que ilustra la distribución de los datos de intensidades transformadas a Log10 




A continuación, se realizó un análisis de componentes principales (PCA) para describir 
las variables reduciendo la dimensionalidad del conjunto de datos. En la Fig. 10 se puede 
observar que el componente 1 explica en mayor magnitud la varianza entre las m/z (PC1= 
77.1%). En este eje se puede apreciar una clara separación de las observaciones acorde al 
tratamiento empleado, ubicando en el extremo izquierdo los genotipos control y en 
derecho los micorrizados. En la misma imagen se valoran los siguientes don componentes 
con mayor influencia en eje vertical, se puede observar una ligera disgregación en las 
observaciones en cuanto a su fondo genético; sin embargo, no aparenta existir una 
separación evidente entre los mismos y su influencia sobre la varianza explicada no es 





Figura 10. Análisis de componentes principales (PCA) de los 673 m/z y las observaciones de cada fondo 
genético y su respectivo tratamiento. Se incluyen los primeros tres componentes que contienen la mayor 
cantidad de varianza explicada (PC1=77.1%; PC2=5.4%; PC3=3) 
 
Estos resultados indican que existe un efecto importante de la presencia del hongo R. 
irregularis sobre la concentración de diversos metabolitos detectados. No obstante, la 
falta de segregación de los genotipos en base a las intensidades de m/z propone que el AJ 





Figura 11. Círculo de correlaciones del PCA indicando la relación entre las variables (m/z) y las 
observaciones (genotipo/tratamiento). 
Los gráficos de círculo de correlación de variables (m/z) con las observaciones (Fig. 11) 
es posible reconocer una evidente tendencia de las distintas m/z en dirección al hemisferio 
negativo de plano, que corresponde a la locación de las observaciones bajo tratamiento 
control. Esto indica que la mayor parte de los metabolitos detectados se encuentran 
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acumulados en las plantas control, y, por lo tanto, disminuidos bajo las condiciones de 
simbiosis con R. irregularis.  
 
 
Figura 12. Mapa calórico de los 15 m/z con mayor influencia sobre el PC1 y análisis por conglomerados 
que indica la relación entre las variables y entre las observaciones. 
 
Con el objetivo de comprender el origen de la variación el PC1, se identificaron y 
seleccionaron las 15 variables de m/z con mayor valor de carga (loadings), que 
representan las variables con mayor influencia sobre la variación del componente 1. De 
esta selección se elaboró un mapa calórico para elucidar las tendencias de intensidad (Fig. 
12), donde es posible apreciar un claro aumento en la concentración de dichos m/z en 
condiciones control, mientras que bajo la presencia del hongo MA, sus intensidades son 
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claramente menores. Adicionalmente, en la misma figura se incluyó un análisis de 
conglomerados con la finalidad de reconocer similitudes en la variación entre los 
genotipos. De este, se observa una correlación entre PS y Spr2 en ausencia de R. 
irregularis, mientras que, durante la simbiosis, WT y Spr2 cuentan con una variación 
similar de dichos m/z. En suma, los resultados sugieren que el establecimiento de la 
micorriza reduce el contenido de numerosos compuestos en el tejido radicular, 
aparentemente ralentizando el metabolismo de biosíntesis de diversos metabolitos.  
 
Figura 13. Gráfico de correlaciones del análisis PLS-DA entre los 15 m/z de mayor influencia sobre el PC1 
y el tratamiento aplicado (Control/Micorriza). 
Para un análisis más profundo de los 15 m/z previamente seleccionados, se realizó una 
prueba discriminante por regresión de mínimos cuadrados parciales (PLS-DA) con la 
finalidad de identificar con mayor precisión las variables (m/z) que mejor discriminan 
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entre los grupos de tratamientos. El modelo producido muestra un muy buen ajuste (Q2 
acum. =0.929) y resume de manera satisfactoria la correlación entre las variables (R2Y 
acum. =0.955 y R2X acum. =0.724) (Figura Sup. 1). En el gráfico de correlaciones 
generado (Fig. 13) se muestran nuevamente la clara tendencia acumulativa de los 15 
valores de m/z en las plantas control en los nuevos componentes formados (t1 y t2), donde 
el tratamiento responde principalmente al componente t1, mostrándose como una línea 
casi horizontal. Asimismo, en el gráfico de correlación con las observaciones (Fig. 14) se 
posicionan los genotipos en conjuntos según al tratamiento aplicado, reconociendo las 
muestras micorrizadas en el hemisferio negativo de plano y aquellas control del lado 
positivo. De manera similar como en el PCA, el fondo genético no aparenta ninguna 
asociación en los nuevos componentes formados. 
 
Figura 14. Gráfico de correlaciones del PLS-DA de las observaciones (genotipo/tratamiento) y los nuevos 
ejes (t1 y t2) producidos del análisis. 
La importancia de las variables de m/z sobre la proyección se resumen en la Fig. 15. Se 
destacan los valores de m/z 165.06, 133.05 y 453.21 representando los tres metabolitos 
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de mayor influencia sobre la variación entre tratamientos correspondiente al eje t1. En 
suma con estas m/z, los radios 675.27 y 151.07 igualmente representan las variables 
óptimas para explicar la varianza entre las plantas micorrizadas y control al contar con 
valores por encima de 1. Asimismo, el resto de las variables con valores debajo de 1 se 
consideran variables satisfactorias para explicar la agrupación producida, con excepción 
de m/z 1009.78 y 53.27 cuales no sobrepasan el umbral de 0.8. Esta importancia sobre la 
proyección fue considerada para proceder a la identificación putativa de los diferentes 
metabolitos que se muestra a continuación.  
 
Figura 15. Gráfico de importancia de la variable sobre la proyección (IVP) del análisis PLS-DA mostrando 
el grado de influencia de los 15 m/z previamente seleccionados. 
 Identificación putativa de los metabolitos (m/z) y determinación de las rutas 
metabólicas alteradas 
De los 15 valores m/z de mayor influencia sobre el PC1 y que mejor explican la separación 
entre las observaciones acorde a su tratamiento, se identificó la presencia de compuestos 
intermediarios correspondientes a las rutas biosintéticas de fenilpropanoides (Fig. 16), 
flavonoides (Fig. 17) y carotenoides (Fig. 18). Dichas rutas presentan menor 
concentración de moléculas intermediarias en plantas micorrizadas, mientras que en 













Figura 18. Ruta de biosíntesis de carotenoides en S. lycopersicum. (KEGG IG:sly 00906) 
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Asimismo, a pesar de que ningún m/z se acumulaba de manera significativa en plantas 
micorrizadas, se analizaron los 9 m/z presentes con mayor concentración en raíces 
micorrizadas para estudiar qué efectos metabólicos ocurrían durante la simbiosis. Se 
detectó que los compuestos acumulados en plantas colonizadas por R. irregularis 
corresponden a intermediarios del metabolismo del carbono (Fig. 19).  
 




De manera general, los resultados indican una evidente diferencia entre los distintos 
perfiles de AJ en cada uno de los genotipos y bajo la simbiosis micorrízica con R. 
irregularis en los aspectos de crecimiento y efectos del simbionte, establecimiento y 
desarrollo del hongo micorrízico y en el contenido global de metabolitos secundarios.  
El ácido jasmónico y el resto de los jasmonatos pertenecen a la familia de derivados de 
ácidos grasos oxigenados, llamados en conjunto oxilipinas, los cuales se sintetizan vía el 
metabolismo oxidativo de ácidos grasos poliinsaturados bajo la ruta 13-LOX (Howe 
2009). Las plantas transgénicas 35S::PS expresan de manera constitutiva prosistemina, 
molécula precursora de la sistemina, la cual, en condiciones silvestres, se produce en los 
sitios de heridas por herbívoros. La función de la sistemina es la amplificación de la 
biosíntesis de AJ a niveles necesarios para una respuesta sistémica ante un ataque 
(Vanholme et al. 2007), ocurriendo una inducción de manera cíclica donde la expresión 
de prosistemina es inducible por AJ (Wasternack 2015). En el caso de las mutantes Spr2, 
estas carecen de la enzima desaturasa en el cloroplasto, la cual cataliza la primera reacción 
de la vía 13-LOX, lo que deriva en una reducción considerable en el pool de ácidos grasos 
18:3, moléculas que fungen como punto de partida en la síntesis de AJ (Tejada-Sartorious 
et al. 2008). En consecuencia, la concentración de dicha fitohormona se ve 
significativamente reducida en este genotipo. Bajo esta premisa, las diferentes líneas 
genéticas con alteraciones en su contenido de AJ endógeno permiten analizar la 
participación de la fitohormona en el proceso y desenvolvimiento de la simbiosis 
micorrízica arbuscular, detectando una clara influencia del AJ en el desarrollo vegetal y 
en la colonización fúngica, mas no así para el contenido de metabolitos secundarios, lo 
que se discutirá a continuación.  
 Crecimiento y Efecto de la Simbiosis Micorrízica 
Los indicadores evaluados de altura total de la planta, altura de la raíz y peso fresco, en 
general, se ven favorecidos en plantas WT y reducidos en la línea transgénica PS, con la 
excepción de la altura de la porción aérea, cual es menor en Spr2. El AJ se encuentra 
relacionado con múltiples procesos de desarrollo y crecimiento vegetal, incluyendo 
modulación de genes fotosintéticos, partición de carbono, desarrollo floral y tuberización 
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(León 2013). En base a ello, el resultado esperado respecto a la altura total corresponde a 
un fenotipo de menor tamaño para las plantas PS que sobreexpresan prosistemina y 
contienen altos niveles de AJ, ya que un efecto fisiológico de esta fitohormona es la 
inhibición del crecimiento inducido por daños al tejido (Zhang y Turner 2008). Debido a 
que los tomates transgénicos PS sintetizan de manera constitutiva AJ, su crecimiento se 
ve inhibido por el arresto del ciclo mitótico en la fase G1 y la regulación negativa de 
factores determinantes para la replicación del ADN (Noir et al. 2013), resultando en una 
expansión, tamaño y número de células reducidos, y, por ende, menor longitud de tallo y 
tamaño de hoja. Degenhardt y colaboradores (2010) observaron una diferencia similar en 
la altura, donde tomates transgénicos PS mostraron un crecimiento atrofiado en 
comparación con las plantas silvestres. A pesar de esto, la menor altura promedio 
corresponde a las plantas Spr2 (Fig. 3). Esto es posible se deba a que Spr2 destaca por 
poseer un mayor número de ramificaciones laterales secundarias (Torres-Vera 2017), 
dirigiendo así el enfoque a un crecimiento horizontal en vez de vertical. Se ha demostrado 
que las plantas Spr2 contienen mayores concentraciones de ácido-3-indolacético (IAA), 
una clase de auxina (Torres-Vera 2017), hormonas que poseen un papel clave en el control 
de ramificaciones aéreas (Domgalska y Leyser 2011), hecho que concuerda con el 
fenotipo altamente ramificado de dicho fondo genético. Esto explica asimismo el mayor 
valor de peso fresco en Spr2 en comparación a PS (Fig. 5), aunque éste último contara 
con una altura más elevada.  
Por otra parte, una de las primeras funciones atribuidas al AJ es la inhibición del 
crecimiento radicular (Ueda y Kato 1980). En este sentido, plantas mutantes o 
transgénicas sobreproductoras de dicha fitohormona, como el caso de la línea PS, 
presentan un crecimiento radicular inferior al de sus variedades silvestres (Fig. 4). Mismo 
fenotipo se ha observado en plantas mutantes cev1 de A. thaliana, cuales contienen niveles 
elevados de AJ y OPDA constitutivamente, derivando en una atrofia en el desarrollo de 
las raíces (Ellis et al. 2002). La inhibición del crecimiento del sistema radicular ante la 
acumulación de AJ se debe a los efectos que alteran la división celular, el tráfico de 
membrana, la distensión y síntesis de la pared celular, así como alteraciones en la 
turgencia y tasas de crecimiento (Wasternack 2013). Si bien la acumulación de AJ en 
raíces de plantas de tomate PS se ha vinculado con una reducción en su 
55 
 
autores determinan que dicho fenotipo es un efecto indirecto del AJ y su interacción con 
otras hormonas vegetales. Las auxinas, hormonas que juegan un papel clave en el 
crecimiento de las raíces, se encuentran influenciadas por AJ/AJ-Ile, las cuales inducen 
la expresión del gen ASA1, necesario para su biosíntesis (Sun et al. 2009); de igual modo, 
el AJ induce la redistribución de PIN-FORMED2, un transportador de auxinas (Sun et al. 
2011). De tal modo, es posible que el alto contenido de AJ en las plantas PS sea motivo 
de perturbación de esta interacción con las auxinas y el correcto desarrollo radicular; 
aunque ante niveles basales de AJ, como lo que ocurre en Spr2, parece no alterar de 
manera significativa el proceso de comunicación cruzada entre ambas moléculas, 
observándose un desarrollo radicular similar a las plantas WT (Fig. 4).  
Para los tres indicadores del crecimiento y efecto de la simbiosis evaluados se muestra 
una diferencia en los resultados según el fondo genético, mas no así para la diferenciación 
entre plantas micorrizadas o en ausencia del hongo (Fig. 3, 4 y 5). No obstante, en todos 
los indicadores suele aparecer un ligero incremento en la versión micorrizada de cada 
genotipo, aunque no de manera significativa, sugiriendo que el establecimiento de la 
simbiosis efectivamente mejora el rendimiento del cultivo en cierto grado. Rivero y 
colaboradores (2015) estudiaron plantas de tomate micorrizadas por R. irregularis y F. 
mosseae, reportando resultados similares, donde la simbiosis no tuvo un efecto 
significativo en la biomasa total de raíz ni de la porción aérea de la planta. A pesar de que 
la percepción general de las micorrizas arbusculares conllevan un impacto positivo sobre 
la especie vegetal hospedera, en la práctica, sus efectos más relevantes y visibles son 
aquellos dirigidos a contrarrestar el daño causado por diversas fuentes de estrés como 
salinidad, sequías, metales pesados, bajo contenido de fósforo, plagas y patógenos (Arafat 
y He 2011). Sin embargo, ya que las medidas fueron obtenidas 50 dpi, existe la posibilidad 
que el tiempo de muestreo haya sido insuficiente para poder observar propiamente los 
efectos de la simbiosis, no alcanzando así a valorar el beneficio aportado por el hongo 
micorrízico arbuscular.  
 Estimación de la Colonización Micorrízica de la Raíz 
Desde un ángulo global, tanto la frecuencia de micorrización (F%), intensidad de 
colonización (M%) y la abundancia arbuscular (A%) se vieron incrementados en 
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condiciones con altos niveles endógenos de AJ, siendo los tres parámetros con mayor 
nivel para el genotipo PS, aunque únicamente de manera significativa en respecto a Spr2 
en cuestión de frecuencia (Fig. 6). Los primeros estudios acerca de la participación del AJ 
y sus derivados, los jasmonatos, durante el proceso de micorrización arbuscular están 
basados en la aplicación exógena de dicha hormona (Regvar et al. 1996; Lüdwig-Müller 
et al. 2002; Tejada-Sartorious et al. 2008; León 2013). Los resultados obtenidos hasta la 
fecha son contradictorios, revelando efectos tanto negativos como positivos en el proceso 
de colonización, los cuales muestran un comportamiento dosis-dependiente, donde bajas 
concentraciones promueven el establecimiento del simbionte y dosis elevadas inhiben su 
desarrollo (Torres-Vera 2017). En este estudio, los resultados obtenidos parecen indicar 
que el alto contenido de AJ favorece el desarrollo y expansión del hongo MA en la raíz 
de las plantas de tomate, así como la formación de arbúsculos (Fig. 6, 7 y 8). Tejeda-
Startorious y colaboradores (2008) reportaron los mismos resultados para los tres 
parámetros de colonización, donde Spr2 mostró una disminución significativa en 
contraste con plantas WT y PS, siendo este último el genotipo con mayor porcentaje de 
todos. Interesantemente, estos autores probaron los efectos de la aplicación externa de 
metil-jasmonato sobre plantas Spr2, observando un aumento en dichos parámetros, lo que 
apoya la postura del efecto positivo del AJ sobre la colonización micorrízica arbuscular.  
La alta tasa de colonización en términos de frecuencia e intensidad ha sido previamente 
reportada en plantas transgénicas sobreproductoras de prosistemina vinculado a sus 
niveles elevados de AJ. Una investigación comparó el grado de colonización por R. 
irregularis en plantas de tomate PS en contraste con la línea PS-, la cual posee una 
modificación en el gen codificante de sistemina y en consecuencia bajo contenido de AJ, 
observando en este último una intensidad de colonización prácticamente despreciable 
(M%=3%), mientras que las plantas que sobreexpresan prosistemina obtuvieron niveles 
de colonización superiores a la variedad silvestre (Fernández et al. 2013). Una posible 
explicación del papel del AJ sobre la regulación de la micorrización es mediante la 
inducción de metabolitos secundarios. Como es sabido, el ácido jasmónico induce la 
producción de flavonoides y terpenos en respuesta a los ataques por herbívoros (Strack et 
al. 2003), en consecuencia, los altos niveles de esta fitohormona en plantas PS pueden 
producir un incremento en la actividad enzimática fenilalanina amino liasa (PAL), así 
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como transcritos asociados a ella (Thoma et al. 2003). La enzima PAL está involucrada 
en la biosíntesis de flavonoides, compuestos que poseen la capacidad de estimular el 
desarrollo fúngico en el tejido radicular (Vera-Tejeda 2017), favoreciendo así la 
colonización de MA mediante la actividad indirecta del AJ. Por otra parte, en el caso 
particular de plantas transgénicas PS, su mayor capacidad de micorrización ha sido ligada 
directamente a su alta concentración de sistemina y la interacción de esta molécula con 
estrigolactonas (SL). Se ha demostrado que los exudados de hormonas SL participan en 
la simbiosis micorrízica arbuscular en el diálogo molecular que inicia en la rizosfera 
previo al contacto entre el hongo y las raíces, durante la etapa denominada pre-simbiótica 
(Requena et al. 2007). El nivel endógeno de SL se encuentra correlacionado con el 
contenido de sistemina, donde plantas PS- presentan niveles inferiores en comparación 
con aquellas PS (López-Ráez et al. 2008), sugiriendo una posible participación 
propiamente de la sistemina en la regulación de la simbiosis mediante el control de los 
niveles de SL.  
En cuanto a Spr2, el análisis de niveles reducidos en la frecuencia e intensidad de 
micorrización han sido previamente reportados por múltiples estudios (Li et al 2002; 
Isayenkov et al. 2005; Tejada-Sartorious et al. 2007, 2008; León 2013; Torres-Vera 2017). 
Fernández y colaboradores (2013) propusieron el papel regulatorio del AJ al estudiar 
distintos genotipos de tomate alterados en la biosíntesis/señalización de esta fitohormona, 
encontrando que mutantes deficientes en la acumulación de AJ, Spr1, Spr2 y def1, así 
como la mutante insensible jai1, mostraron cambios sutiles o no consistentes en su grado 
de colonización respecto a sus variedades silvestres; mientras que las modificaciones más 
dramáticas pertenecieron a las plantas PS con un aumento considerable en tal parámetro. 
Asimismo, Mohanta y Bae (2015) reportaron los mismos resultados que en este estudio, 
señalando una clara supresión en el establecimiento del hongo MA en tomates mutantes 
Spr2, de la mano de una baja infectividad y frecuencia de micorrización. Un factor que 
pudiese influir en la baja tasa de micorrización en este genotipo es que carece de 
palmitvacenico y otros ácidos oleicos en sus raíces (Schaarschmidt et al. 2007a), ya que 
la acumulación de estos ácidos grasos se considera un marcador de la colonización 
fúngica en raíz y suplemento de carbono para el hongo (Stumpe et al. 2005). No obstante, 
el mecanismo más estudiado mediante el cual Spr2 disminuye su grado de colonización 
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corresponde a la interacción entre AJ y carbohidratos. Se ha señalado que la supresión de 
la vía de síntesis de esta fitohormona puede producir perturbaciones en la expresión y 
actividades de genes y enzimas implicadas en la hidrólisis de sacarosa y el transporte de 
azúcares, derivando en una afectación de la colonización y/o de la formación de 
arbúsculos (Wright et al. 1998; Schaarschmidt et al. 2006, 2007b; García-Garrido et al. 
2010). Ensayos bioquímicos y moleculares sugieren que la ausencia de AJ interrumpe la 
expresión y altera los patrones de actividad de un grupo de genes y enzimas involucradas 
en el metabolismo de carbohidratos en la raíz (Li et al. 2002). Tejeda-Sartorious et al. 
(2008) investigaron los patrones de expresión de genes involucrados en el metabolismo y 
transporte de azúcares en plantas Spr2 colonizadas por Glomus fasciculatum. Sus 
resultados revelan una evidente supresión de los genes Lin6 y Sus3, codificantes para una 
invertasa de pared celular y una sintasa de sacarosa respectivamente, acompañado de un 
fenotipo con una tasa de micorrización severamente disminuida; sin embargo, la 
aplicación exógena de Me-JA elevó los niveles de expresión de dichos genes, 
simultáneamente mejorando el porcentaje de colonización. Esto indica que efectivamente 
existe una estrecha relación entre la concentración de la fitohormona de AJ y el 
metabolismo de carbohidratos, aparentemente con una influencia positiva sobre el 
proceso de colonización MA. Adicionalmente, Spr2 manifiesta una perturbación en la 
partición de carbono, detectando niveles significativamente mayores de glucosa y radio 
fructosa/sacarosa en sus raíces, indicando un transporte de sacarosa inadecuado (Tejeda-
Sartorious et al. 2008), corroborando de tal modo la influencia del AJ sobre el 
metabolismo y locación de azúcares, y por ende, del proceso micorrízico. Por otro lado, 
el gen LHA1, reconocido por favorecer la micorrización mediante la reducción de los 
niveles de ATP en células colonizadas (lo que conlleva el aumento en el tamaño del 
plasmodesmo y el importe de sacarosa (Blee y Anderson 1998)), se observa con una 
expresión totalmente suprimida en raíces de Spr2 (Tejeda-Sartorious et al. 2007), 
representando otra posible causa del efecto negativo sobre el establecimiento de la 
simbiosis en este genotipo. Por lo tanto y en concordancia con lo anteriormente 
mencionado, es posible que el AJ esté relacionado con la distribución de nutrientes en la 
planta, lo que permita una mayor disponibilidad de carbohidratos para el hongo, 
aumentado así la capacidad de colonización del hospedero.  
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En otro orden de ideas, los resultados de baja tasa de colonización en Spr2 podrían parecer 
contradictorios con lo reportado para plantas de tomate transgénicos insensibles al AJ 
jai1. Las plantas jai1 son deficientes en la señalización de AJ, siendo incapaces de inducir 
la expresión de genes relacionados con la defensa vegetal inducidos por AJ (Li et al. 
2004); a diferencia de Spr2, la cual posee una deficiencia en la biosíntesis de tal 
fitohormona contando con niveles basales de la misma (Zhang y Turner 2008). Herrera-
Medina y colaboradores (2008) observaron una mayor susceptibilidad a la colonización, 
especialmente en la frecuencia e intensidad de micorrización, en plantas jai1 respecto a 
la variedad WT. En base a ello, el resultado esperado sería que la capacidad de 
micorrización en mutantes Spr2 se viera aumentada como en jai1, aunque tal no ha sido 
el caso en este y otros estudios. De acuerdo con esto, resulta plausible que el nivel basal 
de AJ sea el responsable de la reducción en la formación de las micorrizas arbusculares 
(León 2013), dado que los bajos niveles de AJ deben causar, a su vez, una reducción de 
algún compuesto dependiente de la señal mediada por AJ necesario para una mayor 
infectividad del hongo MA.  
En cuanto al porcentaje de abundancia arbuscular, se aprecia el mismo patrón que en los 
otros parámetros, donde los niveles mayores de observan en plantas PS y WT, 
principalmente en las plantas transgénicas, y reducido en las mutantes Spr2, aunque no 
significativamente (Fig. 8). Diversos investigadores has descrito el posible papel del AJ 
sobre la regulación en la formación y mantenimientos de los arbúsculos, aunque su papel 
concreto aún no está claro (Pozo et al. 2015). Inicialmente, Hause y colaboradores (2007) 
observaron modificaciones en la expresión de genes marcadores para AJ en células con 
arbúsculos en contraste con aquellas no colonizadas, en consecuencia, los autores 
sugieren que esta fitohormona afecta el desarrollo arbuscular. Los resultados del presente 
estudio indican que altos niveles de AJ endógeno favorecen el desarrollo de las estructuras 
arbusculares. Esta alta tasa de abundancia arbuscular en plantas de tomate PS ha sido 
reportada anteriormente en diversas investigaciones (Isayenkov et al. 2005; Herrera-
Medina et al. 2008; Fernández et al. 2013; Torres-Vera 2017). Se ha descrito que dicha 
elevación en el número de arbúsculos en este genotipo puede deberse a los mayores 
niveles de AJ endógeno desde etapas tempranas de la colonización, y/o debido a una 
potenciación en la habilidad de síntesis de AJ en plantas maduras en respuesta a un 
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estímulo relacionado con la simbiosis (Stenzel et al. 2003). Otros posibles mecanismos 
mediante los cuales los altos niveles de AJ influyen en el proceso de colonización son los 
cambios en la actividad proteolítica (Takeda et al. 2007), así como la alteración de la 
susceptibilidad de la raíz a la infección micorrízica causado por la modificación en las 
respuestas de defensa dependientes de SA derivadas de la interacción JA-SA (Tejada-
Sartorious et al. 2008). Por otro lado, se ha propuesto que el AJ interviene en la expansión 
de la pared celular del hospedero (Gutjahr y Paszkowski 2013), representando así otro 
posible aspecto positivo aportado por dicha fitohormona en el desarrollo arbuscular. 
Además de la correlación directa del AJ con la formación de arbúsculos, es posible que 
exista otro mecanismo indirecto que favorezca tal proceso en plantas PS debido a su alto 
contenido de sistemina y su interacción con estrigolactonas. Como se mencionó 
previamente, la sobreexpresión de sistemina conlleva un aumento en la producción de SL 
(Torres-Vera 2017); dado que dichas hormonas se han vinculado con el proceso de 
inducción de ramificación de las hifas fúngicas, es plausible participen asimismo en el 
desarrollo arbuscular, estructuras caracterizadas por su alta ramificación hifal.  
En contraparte, la concentración basal de AJ en Spr2 parece tener un impacto negativo en 
la abundancia de arbúsculos, siendo el genotipo con menor porcentaje. Tales resultados 
concuerdan con lo hallado por Isayenkov y colaboradores (2005), quienes demostraron 
que la supresión de un gen relacionado con la biosíntesis de JA en M. truncatula resulta 
en niveles bajos de AJ y un menor número de arbúsculos en comparación con plantas 
silvestres. Igualmente, Tejeda- 
Sartorious et al. (2008) reportaron que plantas deficientes en AJ Spr2 muestran una 
micorrización reducida y un menor total de arbúsculos, así como una menor expresión de 
diversos genes involucrados en el metabolismo y transporte de carbohidratos. La 
supresión de dichos genes puede estar ligado directamente al desarrollo arbuscular, ya 
que las células vegetales con arbúsculos actúan como sumideros de carbohidratos, puesto 
que la planta cede parte de los mismo al hongo simbionte a cambio de nutrientes minerales 
(León 2013). En consecuencia, dicha alteración en el metabolismo de azúcares en Spr2 
representa una posible explicación a su bajo contenido arbuscular. No obstante, estudios 
acerca de la colonización micorrízica realizados con el genotipo PS-, cuyo contenido de 
AJ es prácticamente indetectable, se observa, además de un número considerablemente 
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menor, arbúsculos con malformaciones, con desarrollo incompleto o incluso muertos 
(Torres-Vera 2017). Esto sugiere que, a pesar de que la baja concentración de AJ en Spr2 
tiene un efecto negativo en el desarrollo arbuscular en términos de abundancia, niveles 
basales de AJ son necesarios para la correcta formación y funcionamiento de dichas 
estructuras.  
 Espectrometría de Masas e Identificación de Rutas Alteradas 
El estudio de los extractos de raíz por espectrometría de masas reveló un total de 673 
señales (Tabla Sup. 23). Una vez procesados los espectros y los datos de intensidades 
correspondientes a cada valor de m/z (Ver apartado de Metodología) se llevó a cabo un 
análisis de componente principales (PCA) para elucidar el comportamiento de las 
observaciones según su perfil metabólico. El gráfico del PCA (Fig. 10) muestra una clara 
separación de las observaciones acorde a su tratamiento con o sin micorriza en el eje 
horizontal del componente principal 1 (PC1), el cual contiene el mayor porcentaje de la 
varianza explicada con 77.1%. En dicha imagen se observan los tres genotipos en 
condiciones control en el hemisferio izquierdo del plano, mientras que en la presencia del 
hongo MA, se posicionan en el extremo derecho. Los siguientes dos componentes, PC2 y 
PC3, representan la variación acorde al genotipo en el eje vertical; sin embargo, en esta 
orientación no se aprecia una agrupación clara entre los distintos fondos genéticos, 
además de contar con una varianza explicada considerablemente menor (PC2=5.4% y 
PC3=3.7%). De estos resultados, puede decirse que las alteraciones en el contenido de AJ 
endógeno no afectan significativamente los efectos metabólicos generados por la 
simbiosis con el hongo. 
En el círculo de correlaciones generado por el PCA (Fig. 11), es posible apreciar la 
correlación de las distintitas variables (m/z) y cada una de las observaciones, donde existe 
una fuerte tendencia de acumulación de la amplia gama de m/z detectados en plantas 
control. Del total de 673 m/z identificadas, únicamente se reconocieron 9 acumuladas en 
mayor proporción en plantas micorrizadas, indicando que la asociación con R. irregularis 
disminuye severamente diversos procesos metabólicos en las raíces de plantas de tomate, 
independiente del genotipo analizado. En la Fig. 12, se muestra el mapa calórico generado 
a partir de los 15 m/z de mayor influencia sobre el PC1, el cual refleja la variación según 
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el tratamiento aplicado, observando una clara reducción en las intensidades de dichos 
metabolitos en plantas micorrizadas. Asimismo, el análisis discriminante por regresión de 
mínimos cuadrados parciales (PLS-DA) ejecutado con las m/z previamente 
seleccionadas, revela ciertamente una acumulación en tomates control en contraste con 
aquellos con simbionte (Fig. 13); mientras que nuevamente no existe una diferenciación 
clara ni significativa entre plantas WT, PS o Spr2 (Fig. 14). En concreto, tal patrón de 
disminución en la concentración de distintos metabolitos ante la simbiosis micorrízica 
sugiere un cierto “apagón” metabólico en las raíces de la planta huésped, lo cual, en 
consecuencia, permite o facilita el establecimiento del hongo y desarrollo de la simbiosis.  
Ya que se detectaron las m/z con mayor influencia sobre la varianza entre los tratamientos 
(Fig. 15), se realizó la identificación putativa de los metabolitos y se ubicaron en qué rutas 
metabólicas intervienen; adicionalmente, aunque no representan una varianza 
significativa, se identificaron los 9 m/z acumulados específicamente en plantas 
micorrizadas. Los metabolitos cuya concentración se ve reducida en tomates micorrizados 
corresponden a intermediarios de las rutas de biosíntesis de fenilpropanoides (Fig. 16), 
biosíntesis de flavonoides (Fig. 17) y biosíntesis de carotenoides (Fig. 18). Mientras que 
los metabolitos aumentados durante la simbiosis pertenecen compuestos que participan 
en el metabolismo del carbono (Fig. 19). A continuación, se discutirán los resultados para 
cada una de las rutas metabólicas identificadas.  
 Biosíntesis de Fenilpropanoides 
Los fenilpropanoides son una familia diversa de compuestos orgánicos sintetizados por 
las plantas a partir de los aminoácidos fenilalanina (Phe) y tirosina (Tyr) (Barros et al. 
2016). Su nombre deriva del grupo aromático fenol de 6 carbonos y la cola de propeno 
que los componen, donde el principal intermediario en su biosíntesis es el ácido cumárico 
(Fig. 16). Los productos de esta ruta incluyen lignoles, flavonoides, isoflavonoides, 
coumarinas y estilbenos, con una amplia gama de funciones como componentes 
esenciales de polímeros estructurales, protección contra luz UV, así como defensa contra 
herbívoros y patógenos (Vogt 2010).  
La reducción en la actividad de esta ruta ante la presencia de hongos MA ya ha sido 
reportada por Espinosa y colaboradores (2014), quienes observaron una disminución en 
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el contenido de glicósidos de fenilpropanoides, así como compuestos fenólicos y 
flavonoides en raíces de olivo inoculadas con R. irregularis. Dicho fenómeno puede 
atribuirse al papel de los compuestos fenólicos sobre la rigidez de la pared celular vegetal, 
donde modifican sus propiedades limitando la degradación de polisacáridos por enzimas 
exógenas (Gayoso et al. 2010). Dado que para el correcto establecimiento de la simbiosis 
se requiere la distensión de la pared celular de las células corticales de raíz para permitir 
la penetración hifal y formación de arbúsculos, resulta plausible la producción de tales 
compuestos vía la ruta biosintética de fenilpropanoides se vea aminorada durante la 
simbiosis. De manera similar, en S. lycopersicum se ha reportado una menor 
concentración de los intermediarios de esta ruta incluyendo ácido ferúlico, alcohol 
cumarílico y alcohol coniferílico, en paralelo con una disminución en la abundancia de 
Phe y Tyr (Rivero et al. 2015). Interesantemente, en el mismo estudio evaluaron el 
contenido de derivados fenólicos, en concreto de ligninas y lignanos, revelando su 
acumulación en raíces micorrizadas. Tales compuestos poseen la función de lignificación 
de la pared celular, y se han vinculado con la simbiosis MA como un mecanismo de 
defensa mediante el cual el hongo micorrízico restringe o limita la penetración por otros 
hongos patógenos (Ziedan et al. 2011). Pese a que el incremento en el contenido de 
ligninas y lignanos en respuesta a la colonización MA, de la mano con la menor 
concentración de intermediarios de la ruta de fenilpropanoides, puede aparentar un 
impacto negativo en el desarrollo de la simbiosis, la acumulación de estos compuestos 
ocurre de manera localizada en células radiculares circundantes y no colonizadas 
(Espinosa et al. 2014). Por lo tanto, estos resultados sugieren, y en concordancia con la 
reducción de los sustratos Phe y Tyr, que la reducción de los compuestos intermediarios 
de la ruta de fenilpropanoides sea consecuencia del flujo metabólico a lo largo de la ruta 
y sus reacciones subsecuentes, reduciendo así los sustratos y acumulando los productos 
derivados.  
No obstante, otros estudios han reportado resultados contradictorios indicando un 
aumento en la biosíntesis de fenilpropanoides en raíces micorrizadas (Pozo et al. 2002; 
Dumas-Gadout et al. 2000), existe evidencia de acumulación de compuestos de defensa 
vegetales relacionados con la micorrización, incluyendo la activación del metabolismo de 
fenilpropanoides, aumento de especies reactivas de oxígeno y de isoformas específicas de 
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enzimas hidrolíticas (Pozo et al. 2007). Dichas activaciones de respuestas de defensa 
ocurren generalmente de manera localizada, sugiriendo un papel en el establecimiento y/o 
control de la simbiosis (García-Garrido y Ocampo 2002). Sin embargo, Hause y Fester 
(2005) demostraron que la acumulación de compuestos correspondientes a la biosíntesis 
de fenilpropanoides, en la mayoría de las especies vegetales, se dan de manera débil, 
transitoria, no coordinada y estrictamente localizados. Asimismo, Espinosa et al. (2014) 
reportaron que en raíces de tomate la acumulación de metabolitos de la ruta en cuestión 
ocurre únicamente en las primeras 24 horas, posteriormente los niveles tienden a 
disminuir hasta alcanzar valores por debajo de las plantas control después de la primera 
semana de inoculación con hongos MA. Por consiguiente, la discrepancia entre estas 
investigaciones y los resultados obtenidos en este estudio, donde se observa una reducción 
de fenilpropanoides, podría explicarse por el tiempo de análisis, ya que las muestras 
fueron procesadas 50 ddi y los reportes previos determinan una activación de dicho 
metabolismo en las primeras horas del establecimiento del hongo, probablemente como 
respuesta de defensa ante el organismo exógeno, siendo posteriormente reprimidas para 
permitir la asociación mutualista.  
 Biosíntesis de Flavonoides 
Al igual que la ruta de fenilpropanoides, el metabolismo biosintético de flavonoides se 
vio con menor contenido de intermediarios en raíces micorrizadas de tomate. Los 
flavonoides son metabolitos secundarios sintetizados a partir de una molécula de 
fenilalanina y tres moléculas de malonil-CoA, cuyos productos incorporan numerosas 
modificaciones y adiciones de grupos funcionales diversificando esta familia en 
flavononas, flavonoles, chalconas, antocianinas y taninos (Fig. 17) (Galeotti et al. 2008). 
Las fluctuaciones en la concentración de estos compuestos durante la simbiosis 
micorrízica varían según el tipo de cultivar analizado, la especie de hongo MA que 
colonice y de la etapa de la simbiosis en que se evalúe. Carlsen et al. (2008) evaluaron el 
contenido de flavonoides en dos cultivares trébol blanco, cv. Milo y cv. Sonja, durante la 
asociación con G. mosseae y G. claroiderum, donde observaron diferencias significativas 
en la concentración de dichos compuestos, tanto dependiente del cultivar empleado como 
de la especie de hongo simbionte. En específico, detectaron menor contenido de 
daidzeina, coumasterol y kaempferol para todos los tratamientos, aunque en diferente 
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medida, simultáneamente con un incremento únicamente de medicarpina. Tal reducción 
de flavonoides, al igual que lo reportado en este proyecto, se puede vincular a un posible 
mecanismo del hongo MA con la finalidad de evitar supresión de la colonización por parte 
de la planta hospedera, dado que esta familia química posee propiedades antifúngicas con 
influencias alelopáticas en microorganismos y otras plantas (Guenoune et al. 2001). Por 
otro lado, otras investigaciones que analizaron la abundancia de flavonoides de manera 
periódica en distintas etapas de la simbiosis revelan que existe una activación en la 
biosíntesis de flavonoides estrictamente en los primeros 14 -18 días de la simbiosis, 
posteriormente los niveles tienden a disminuir paulatinamente. Medicago sativa 
inoculada con R. irregularis y G. rosea, muestra un alto contenido de formononetina, 
kaempferol y ononina en etapas tempranas, mientras que sus niveles se reducen por debajo 
de las plantas control después de dos semanas (Larose et al. 2002); en contraste, la 
concentración de coumasterol y medicarpina se incrementó con el paso del tiempo. Si 
bien existe un aumento de flavonoides solamente en las primeras fases de la simbiosis, 
esto se atribuye a la presencia de estos compuestos en los exudados radiculares que 
estimulan el proceso micorrización induciendo la germinación de las esporas fúngicas y 
afectando positivamente el crecimiento hifal (Gianinazzi-Pearson et al. 2008). Sin 
embargo, estudios previos indican la elevación en el contenido en particular de 
medicarpina y coumasterol, esto se debe a lo que se ha descrito como el mecanismo de 
autorregulación de la simbiosis por parte del hospedero (Guenoune et al. 2001), ya que 
ambas moléculas flavonoides representan fitoalexinas con actividad antifúngica e 
impactan negativamente el desarrollo del hongo. Por ende, es posible que la presencia de 
la micorriza induzca inicialmente la producción de flavonoides como respuesta de defensa 
contra el organismo exógeno, aunque en etapas avanzadas, el hongo simbionte inhiba la 
producción de tales compuestos de defensa para favorecer su desarrollo. No obstante, 
debido al gasto energético que representa la simbiosis para el hospedero, eventualmente 
provoque la acumulación particular de medicarpina y coumasterol como mecanismo de 
regulación.  
Estudios transcriptómicos también concuerdan con lo mencionado respecto a que las 
alteraciones en la abundancia de flavonoides ocurren de una forma tiempo-dependiente. 
Volpin y colaboradores (1995) analizaron los niveles de mRNA de las enzimas fenil-
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amonio liasa (PAL), chalcona isomerasa (CHI) y isoflavona reductasa (IFR) en raíces de 
alfafa en la presencia de R. irregularis. Observaron que los transcritos de PAL y CHI, 
enzimas clave en la biosíntesis de flavonoides, se duplicaban en los primeros 15 días y de 
ahí en adelante sus niveles se redujeron drásticamente. De manera opuesta, IFR, enzima 
que cataliza la penúltima reacción de biosíntesis de medicarpina, sufrió un incremento 
hasta 17 veces mayor a partir del día 18. Nuevamente, a través de la actividad enzimática, 
se corrobora que la acumulación de gran diversidad de flavonoides se lleva a cabo en los 
inicios de la simbiosis, mientras que en etapas tardías su producción se ve suprimida, a 
excepción de la medicarpina, la cual juega un papel en la autorregulación de la simbiosis 
y el control del desarrollo del hongo. El mecanismo de supresión de la respuesta de 
defensa de fitoalexinas mediante la reducción en la biosíntesis de flavonoides por parte 
del hongo MA, es una estrategia común que ocurre igualmente en microorganismos no 
patógenos que colonizan especies vegetales (Jacobeck et al. 1993). En conjunto, estas 
evidencias apoyan lo observado en las raíces de tomate, ya que su perfil metabólico fue 
realizado en fases tardías, los resultados esperados concuerdan con los obtenidos, 
revelando una reducción en el contenido de flavonoides.  
 Biosíntesis de Carotenoides 
La tercera ruta que se vio afectada negativamente durante la asociación micorrízica es la 
biosíntesis de carotenoides. Los carotenoides son pigmentos orgánicos del grupo de los 
terpenos y poseen distintas funciones como componente estructural del complejo proteico 
de clorofila, protección de los centros de reacción contra la autooxidación, pigmentos 
alternativos para la captación de luz solar y fungen como sustrato para la síntesis de las 
fitohormonas ABA y SL (Nisar et al. 2015). La disminución de carotenoides observada 
en este estudio ya ha sido reportada en raíces micorrizadas de Z. mays, Nicotiana tabacum 
y M. truncatula (Fester et al. 2002; Maier et al. 2000), destacando particularmente la baja 
cantidad de β-caroteno presente en los tejidos radiculares. Pese a ello, prevalece cierta 
contradicción en los resultados de diversos autores respecto al efecto de la simbiosis 
micorrízica sobre dicha familia de moléculas. En múltiples plantas, se han detectado 
aumentos en los transcritos de las enzimas 1-deoxi-D-xilulosa 5-fosfato sintasa (DXS) y 
1-deoxi-D-xilulosa 5-fosfato reductoisomerasa (DXR), ambas involucradas en la ruta de 
metileritritol fosfato (MEP) (Strack y Fester 2006), lo cual se ha vinculado a la producción 
67 
 
de carotenoides ya que los productos finales de esta ruta, el isopentenil difosfato (IPP) y 
el dimetilalil disfosfato (DMAPP), actúan como sustrato inicial en la biosíntesis de 
carotenoides (Walter et al. 2000). Es importante destacar que esta alta tasa de actividad 
en la ruta MEP y acumulación de los sustratos derivados de la misma se lleva a cabo 
estrictamente en células corticales que contienen arbúsculos. De manera similar, Walter 
y colaboradores (2002) demostraron en S. lycopersicum que la expresión de DXS1 y 
DXS2, los cuales codifican para enzimas homólogas de DXS y DXR, se ve reducida en 
la mayoría de los tejidos vegetales con excepción de las células portadoras de arbúsculos. 
Asimismo, precisamente en células con estructuras arbusculares se ha detectado un 
incremento en los niveles de fitoeno desaturasa (PDS), enzima que cataliza la segunda 
reacción en la biosíntesis de carotenoides, mientras que en el resto de tejido circundante 
los niveles de PDS eran indetectables, proponiendo así la activación de dicha ruta durante 
la simbiosis únicamente en presencia de arbúsculos (Fester et al. 2002). La inducción de 
las rutas MEP y de carotenoides se fundamenta también por el cambio morfológico en los 
plástidos, dado que ambas reacciones ocurren en estas estructuras, únicamente en células 
con arbúsculos se muestran en mayor número y con formas inusuales elongadas e 
interconectados entre sí creando una especie de red alrededor de la estructura fúngica 
(Köhler et al. 1997; Fester et al. 2001). Ya que el incremento de carotenoides se ve 
limitado a células arbusculares, una posible causa del menor contenido observado en este 
análisis sea debido al bajo porcentaje de abundancia arbuscular en los tres fondos 
genéticos (Fig. 8; Tabla Sup. 22). Por otro lado, IPP y DMAPP también son moléculas 
precursoras para la biosíntesis de alcaloides como vía alternativa a la ruta de mevalonato 
(Dubey et al. 2003), y, por lo tanto, es posible estos compuestos sean dirigidos a la 
producción de alcaloides y terpenoides en vez de carotenoides, para lo cual existe mayor 
evidencia de su acumulación en raíces micorrizadas (Zhi-lin et al. 2007; Keenan et al. 
2008; Rasmussen et al. 2009; Andrade et al. 2012). 
Otra posible explicación del bajo contenido de intermediarios de la ruta de carotenoides 
es debido al alto flujo en esta ruta, el cual no se ve reflejado en las cantidades de moléculas 
pertenecientes a la misma, sino a la acumulación de sus respectivos productos, los 
apocarotenoides (Fester et al. 2002). Estos compuestos derivan de la escisión oxidativa 
de sus precursores carotenoides y se detectaron recientemente en cantidades traza en 
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raíces micorrizadas (Schliemann et al. 2006). La inducción en la síntesis de 
apocarotenoides durante la simbiosis MA ha sido demostrada en dicotiledóneas que 
naturalmente cuentan con niveles indetectables de estos compuestos, pero ante la 
asociación con el hongo micorrízico aumentan (Fester et al. 2005), en particular la 
producción de blumenina y micorradicina, compuestos vinculados con la inhibición del 
desarrollo hifal y con la típica coloración amarilla en las raíces micorrizadas, 
respectivamente (Strack y Fester 2006; Schliemann et al. 2007). Asimismo, se ha 
reconocido un incremento en la concentración de moléculas apocarotenoideas de cadenas 
C13 y C14 en células vegetales que albergan arbúsculos (Walter et al. 2010). Ambos 
compuestos carotenoides juegan un papel benéfico en el desarrollo de la simbiosis, donde 
en mutantes carentes de dichos compuestos se observa una supresión en la expresión de 
genes marcadores de la simbiosis, incluyendo el gen MtPT4 que codifica para el 
transportador de fosfatos específico de la asociación micorrízica, así como alteraciones 
en el desarrollo y degradación de arbúsculos (Park et al. 2004). Cabe mencionar que, dada 
la naturaleza altamente lipofílica de los apocarotenoides (López-Ráez et al. 2011), en este 
estudio no es posible identificarlos ya que la extracción metanólica realizada únicamente 
incorpora compuestos polares (Ver Metodología). De tal modo que, un posible efecto del 
establecimiento del hongo MA sea potenciar la producción de esta familia de compuestos 
que, en general, favorecen su crecimiento, por ende, la ruta de carotenoides que precede 
la biosíntesis de apocarotenoides se vea disminuida por el flujo metabólico.  
 Metabolismo del Carbono 
Mientras que el metabolismo de fenilpropanoides, flavonoides y carotenoides se vio 
aminorado en las raíces de tomate micorrizadas, el metabolismo del carbono se muestra 
con una mayor actividad que en plantas control, aunque no significativamente. Los 
procesos metabólicos relacionados con el carbono (C) incluyen la asimilación de C 
fotosintético, el metabolismo de sacarosa y almidón, y el transporte y utilización de 
carbohidratos (Coruzzi y Bush 2001). Las señales identificadas con mayor intensidad en 
tomates micorrizados corresponden a compuestos involucrados en el metabolismo de 
azúcares y ácido carboxílico, lo que sugiere una activación del metabolismo primario 
como efecto de la simbiosis, como ha sido reportado por múltiples estudios (Bago et al. 
2000; Zouari et al. 2014; Rivero et al. 2015), probablemente relacionado con el simultáneo 
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incremento en las tasas de fotosíntesis de la planta hospedera (Kaschuk et al. 2009). Esta 
activación del metabolismo del carbono se fundamenta en la evidencia de una clara 
inducción de diversos genes relacionados con esta ruta. Se ha observado una mayor 
expresión del gen transportador de azúcares, Mtst1, en tejido radicular circundante a las 
hifas (Harrison 1996), al igual que otros genes codificantes para el transporte de 
carbohidratos, como TC77798 y AW584546, cuales se ven inducidos durante la simbiosis 
(Hohnjec et al. 2005). Para suministrar hexosas al hongo MA, el C fijado a través de la 
fotosíntesis debe ser translocado a las raíces en forma de sacarosa, donde debe adherirse 
mediante una sacarosa sintasa o invertasa citosólica (Roitsch y González 2004). Se ha 
reportado una expresión elevada del gen de la enzima sacarosa sintasa en raíces de Z. 
mays, la cual incluso se ha relacionado como factor determinante de la potencia del 
sumidero de C (Ravnskov et al. 2003). En el caso de S. lycopersicum, se ha demostrado 
una inducción hasta 6 veces mayor de la invertasa apoplástica LIN6 de manera localizada 
en células con arbúsculos y en tejido de raíz colonizado por R. irregularis (Schaarschmidt 
et al. 2006). No obstante, el pico de expresión de LIN6 se observó en la semana 11, motivo 
que pudiese explicar la acumulación no significativa analizada en este proyecto, donde 
las muestras corresponden a 7 semanas de la colonización micorrízica y probablemente 
aún no alcanzaban su máxima activación metabólica. Misma estimulación en la 
producción de enzimas participantes en el transporte y anclaje de azúcares se han 
apreciado en raíces de Phaseolus vulgaris, M. truncatula, Glycine max y Trifolium repens 
(Blee y Anderson 2002; Hohnjec et al. 2003; Schubert et al. 2003; Wright et al. 1998). La 
síntesis de sacarosa sintasas e invertasas resulta indispensable para el correcto 
establecimiento del hongo simbionte debido a que este carece de las enzimas necesarias 
para utilizar la sacarosa del hospedero como fuente de C (Solaiman y Satio 1997), al igual 
que la estimulación positiva del metabolismo y transporte de carbohidratos para sustentar 
el sumidero de C que representa la simbiosis para la planta. Por consiguiente, la alta 
expresión de genes transportadores de azúcares, así como la inducción de enzimas sintasas 
e invertasas, suponen una activación del metabolismo del carbono en raíces micorrizadas 






 • Las alteraciones en los niveles fisiológicos de ácido jasmónico repercuten 
negativamente el crecimiento y desarrollo vegetal, mostrando tanto en plantas 
mutantes (spr2) y transgénicas (PS) menores valores de altura de la planta, 
longitud de raíz y peso fresco. • El ácido jasmónico influye positivamente el establecimiento de la simbiosis 
micorrízica en raíces de plantas de tomate y R. irregularis, reconociendo un mayor 
grado de colonización (F% y M%) así como número de arbúsculos (A%) en 
plantas PS con expresión constitutiva de la fitohormona en cuestión.  • En general, la presencia del hongo micorrízico arbuscular ͞apaga͟ o ralentiza el 
metabolismo radicular en S. lycopersicum, detectándose una menor concentración 
de una gran diversidad de metabolitos en raíces colonizadas por el simbionte, en 
particular reduciendo la actividad en las rutas de biosíntesis de fenilpropanoides, 
flavonoides y carotenoides. • La asociación micorrízica entre R. irregularis y plantas de tomate aumenta el 
contenido de metabolitos involucrados con el metabolismo del carbono en las 
raíces del hospedero, probablemente relacionado con la presencia del sumidero de 













En este estudio se demostró que las fluctuaciones en el nivel de AJ endógeno (distintos a 
los de las plantas silvestres) impacta negativamente sobre el crecimiento y desarrollo de 
la planta de tomate; mientras que el alto contenido de dicha fitohormona favorece el 
proceso de colonización, aumentando los porcentajes de frecuencia e intensidad de 
colonización, así como la abundancia arbuscular. Tal resultado marca la pauta para una 
posible utilización del AJ como potenciador de la simbiosis micorrízica arbuscular, tanto 
en condiciones de laboratorio, como su posible uso en cultivos en campo abierto. 
Simultáneamente, las ventajas de la aplicación exógena de dicha fitohormona podrían 
permitir superar las limitaciones que representa la formación de la simbiosis en 
condiciones naturales.  
Por otro lado, la detección de las rutas metabólicas cuya actividad se ve reprimida en 
presencia del hongo micorrízico, podría servir como punto de partida para el estudio de 
mecanismos alternativos y sintéticos para habilitar el desarrollo de la simbiosis MA en 
familias vegetales consideradas actualmente no-micorrizables, entre las cuales destacan 
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Tabla Suplementaria 1. Análisis de ANOVA de 2 factores de la Altura de la Planta (cm) de los tres fondos genéticos. 
 
 








Tabla Suplementaria 4. Subconjuntos homogéneos de la 
prueba de Scheffé para la variable Altura de la Planta 




Tabla Suplementaria 5. prueba de t-student para muestras independientes para la variable Altura de la Planta (cm) 
para los tres fondos genéticos. 
 
 


















Tabla Suplementaria 10. prueba de t-student para muestras independientes de la variable Longitud de Raíz (cm) para 
los tres fondos genéticos. 
Tabla Suplementaria 9. subconjuntos homogéneos 
de la Prueba de Scheffé para la variable Longitud 



















Tabla Suplementaria 14. Subconjuntos homogéneos de la Prueba de Scheffé para la variable Peso de Fresco (g) para 





Tabla Suplementaria 15. Análisis de ANOVA de un factor para la variable Frecuencia de micorrización (F%). 
 




Tabla Suplementaria 17. Comparación múltiple de medias de la variable Frecuencia de micorrización (F%) para los 






Tabla Suplementaria 19. Análisis de ANOVA de un factor de la variable Intensidad de micorrización (M%). 
 
 
Tabla Suplementaria 20. Análisis descriptivo de la variable Intensidad de micorrización (M%) para los tres fondos 
genéticos. 
Tabla Suplementaria 18. Subconjuntos homogéneos de 
la Prueba de Tukey para la variable Frecuencia de 




Tabla Suplementaria 21. análisis de ANOVA de un factor de la variable Abundancia arbuscular (A%). 
 
 
Tabla Suplementaria 22. Análisis descriptivo de la variable Abundancia arbuscular (A%) para los tres fondos genéticos. 
 
 
Total de m/z identificados por Espectrometría de Masas 
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Tabla Suplementaria 23. Listado de m/z detectados por espectrometría de masas. 
 
 
Tabla Suplementaria 234. Evaluación de los distintos métodos de normalización implementados para los datos de 
intensidad del conjunto de m/z. 
 
Varianza media Desv. Est. de la 
Varianza
Coeficiente de Variación 
medio
Desv. Est. del Coeficiente 
de Variación
Datos Originales 0.0138 0.0840 0.0033 0.0242
Normalización por Línea Base 0.0132 0.0842 0.0030 0.0240
Normalización por Interpolación Cúbica 0.0147 0.1102 0.0038 0.0355
Normalización por Cociente Probabilístico 0.0133 0.0843 0.0033 0.0242
Normalización de Cyclic-Loess 0.0117 0.0693 0.0025 0.0190




Figura Suplementaria 1. Gráfico de calidad del modelo de PLS-DA para los 15 valores de m/z con mayor influencia 
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